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Crescimento e desenvolvimento 
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Capítulo 

1 


Células vegetais 


0 TERMO CÉLULA DERIVA-SE do latim cdh, cujo significado ê despensa ou 
câmara Inicial mente, foi empregado na biologia em 1665, pelo botânico inglês 
Robert Hooke, para descrever as unidades individuais de uma estrutura do 
tipo favos de mel, que ele observou em cortiça, sob um microscópio primitivo. 
As "células" que Hooke observou eram, na verdade, lumes vazios de células 
mortas, delimitados por paredes celulares; mas a expressão é apropriada, pois 
as células são as unidades básicas que definem a estrutura vegetal 

Este livro dará ênfase âs funções fisiológicas e bioquímicas dos vegetais., 
embora seja importante reconhecer que tais funções dependem das estruturas, 
quer seja o processo uma troca gasosa na folha, a condução de água no xílema, 
a fotossínlese no cloroplasto ou o transporte de tons através da membrana. Em 
qualquer nível, a estrutura e a função representam diferentes planos de refe¬ 
rencia de uma unidade biológica. 

Este capítulo proporciona uma visão geral da anatomia básica dos vege¬ 
tais, do nível de órgãos até a ultra-estruLura das organelas- Mos capítulos sub¬ 
sequentes, as estruturas serão tratadas em maior detalhe sob a perspectiva das 
suas funções fisiológicas no eido de vida dos vegetais. 

A VIDA VEGETAL: PRINCÍPIOS UNIFICADORES 

A grande diversidade de tamanhos e de turmas vegetais é familiar a todos 
nós. Os vegetais variam, em tamanho, de muno* de I cm ale mais do que Wihn 
de altura. À morfologia, ou a forma, e também surpreendeu temente diversa, A 
primeira vista, a pequena planta lentilha d'água (ívwmíííJ parece ter muito pou 
co em comum com o cacto gigante ou a sequóia. Mesmo assim, independente 
das suas adaptações específicas, todos os vegetais executam processos simila¬ 
res e estão baseados no mesmo plano arquitetural. É possível resumires prin¬ 
cipais elementos que caracterizam vegetais como segue: 

• Os prod uteres primários da I erra, as a Igus verdes, suo os colei ores kísicos 
da energia solar Elas captam a energia da luz solar, convertendo a energia 
luminosa em energia química, a qual ê armazenada nas ligações formadas 
durante a síntese de carboidratos, u partir do dióxido de carbono e da 
água. 
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* Com exceção de certas células reprodutivas, os vegHais não 
são moveis, Em substituição ni mobilidade, eles des-envolve- 
r.im íi capacidade de crescer em busca dos recursos esseria- 
íiiS* lais como lu£, água e nutrientes minerais, durante todo o 
seu ciclo de vida. 

* As pJ an I .is í erres t rs são esl rutura lm e n I e reto rça d a s pa ra d a r 
suporte á sti.i massa, A medida que elas crescem em direção ã 
fuz e contra a força da gravidade, 

* As plantas terrestres perdem agua continuaznente por evapo¬ 
ração e desenvolveram mecanismos para evitar a dessecação. 

* As plantas terrestres apresentam mecanismos paia transpor¬ 
tar água c sais minerais do solo para os locais de fotossintese 
e de crescimento, bem como para transportar os produtos da 
fotossintese para os tecidos e órgãos não-íotossintetizantes. 


UMA VÍSÃO GERAL DA ESTRUTURA VEGETAL 

Apesar da sua aparente diversidade, o corpo de todas as es- 
pertnatófítas (ver Tópico 1.1 na Internet) apresenta o mesmo pla¬ 
no básico (Figura hl). O corpo vegeta ti v*) e composto do três órgãos: 
a folha, o caule e a raiz, A função primordial da folha é a fotos- 
síntese, a do caule, a sustentação e a da raiz, a fixação e a absorção 
de água e de minerais As folhas estão ligadas ao caule pelos nós, 
denominando-se entrenó ã região do caule localizada entre os nós. 
0 caule, juntamente com suas folhas, o normal mente referido como 
parte aérea, 

H xis tem duas categorias de espermatófitas: as gimnospermas 
(do greg i. se me n t es nuas) e as angk >s perm as ( ta m bé m d o grego, 
sementes ein recipiente", ou sementes contidas em uma uma). 
As gimnospermas constituem o tipo menos evoluído, com cerca 
de 70L) espécies conhecidas, 0 maior grupo das gimnospermas é 
representado pelas coníferas ("portadoras de cones"), as quais in¬ 
cluem árvores de importância comerciai, como o pinheiro, o abeto 
e a sèquòb. 

As a ngí os perm as, o tipo mais evoluído de plantas com se¬ 
mentes, tomaram-se abundantes durante o período Cretáceo, há 
cerca de 100 milhões de anos. Hoje. elas dominam as paisagens e 
competem naturalroente com as gimnospermas. Cerca de 250 mil 
espécies são conhecidas, mas muitas permanecem sem caracteri- 
zaçáo, A principal inovação das angiospermas é a flor. razão pela 
qual são referidas como pitírçfítè com flores (ver Tópico 1.2 na Inter¬ 
net), 

As células vegetais são delimitadas por paredes celulares 
rígidas 

Uma diferença fundamental entre os vegetais e os animais é a 
presença de uma parede celular rígida delimitando as células ve¬ 
getais, Hm animais, as células embrionárias podem migrar de um 
lugar para outro, resultando no desenvolvimento de órgãos e teci¬ 
dos contendo células que se originaram em diferentes partes do 
organismo. 

Nos vegetais, as migrações celulares são impedidas, pois a 
lamela média Ijga firmemente as a-lulas adjacentes, Como conse¬ 
quência, ii desenvolvimento vegetal, ao contrário do animal, de¬ 
pende exclusivamente dos padrões de divisão e de expansão 
celulares. 


FIGURA 1.1 Representação esquemática 'do çofjhj de ^ 
dicütiledõnea típica Secções- IransversaiH de í A) folha, fB) cault e * 
(Q r,w/ sãp também apresentada. Os detalhes mostram teçoes 
longitudinais do ápice da parte aérea e dò ápice da raiz Unh, 
(Lntnpií jíSJMnssjwujr?}, indicando os meris temas apicais. (Fntojr^fiaíi 
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As células vegetais apresentam dois tipos de parede: pr[ 1T]£Í , 
ria e secundária (Figura 1.2), As paredes celulares primárias são 
tipicamente finas (menos de 1 pm), caracterizando células jovens e 
cm crescimento. As paredes celulares secundárias, mais espessa 
o resistentes que as primárias, são depositadas quando a maior 
parte do crescimento está concluído. As paredes secundárias d?, 
vem sua resistência e rigidez á lignina (ver Capítulo 13). 

A evolução das paredes celulares ligni ficadas proporcionou 
aos vegetais o reforço estrutural necessário para crescerem verto 
caImente acima do solo e conquistarem o ambiente terrestre. As 
briófitas, que não apresentam paredes celulares ligníficadas, são 
incapazes de crescer mais do que poucos centímetros acima da $u 
per fiei e do solo. 

As novas células são produzidas por tecidos em divisão 
denominados meristemas 

O crescimento vegetal está concentrado cm regiões espeo li¬ 
ças de divisão celular chamadas de meristemas. Quase todas as 
divisões nucleares (mitose) e as divisões celulares (citocinese)ocor¬ 
rem nestas regiões meristemáticas. Na planta jovem, ns meriste¬ 
mas mais ativos são conhecidos como meristemas apicais, eles 
estão localizados nos ápices do caule e da raiz (Figura 1.1). Nos 
nós, as gemas axilares contém meristemas apicais para os ramos 
laterais, As raízes laterais surgem do periddo, um tecido merixte¬ 
mático interno (Figura 1.1 Cl. Próximo (i. é, ao lado) e sobrepondo 
as re-giões merístemãticas situam-se as zonas de a longa meu tu. nas 
quais as células aumentam intensa mente em comprimento e lar¬ 
gura. Um geral, as células diferenciam-se em tipos especializados 
após terem se alongado. 

A fase do desenvolvimento vegetal que dá origem aos novos 
órgãos e a forma básica da planta é denominada crescimento pri¬ 
mário. O crescimento primário resulta da atividade dos me riste- 
mas apicais, nos quais a di\isão celular é seguida pela progressiva 
expansão celular, normalmente por alongamento. Uma vez lmiv 
cluído i> alongamento em uma determinada região, pode ocorrer o 
crescimento secundário, o qual envolve dois meristemas laterais 
o câmbio vascular e o felogênio. O câmbio vascular origina o vív- 
ma secundário (madeira) e o floema secundário. O felogênio prtv 
duz a peri derme, constituída principalmente de células do süber 
(felema). 

O corpo da planta é formado por trés sistemas de tecidos 
principais 

Três principais sistemas de tecidos são encontrados em Íodó> 
os órgãos da planta: tecido dérmiac tecido fundamental e tecido 
vascular, os quais estão ilustrados e brevemente caractt 1 rizadus na 
Figura 1.3. Fara detalhes adicionais e caracterização dos mesmos 
ver Tópico 1.3 ra Internet 


(A] Folha 
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4 FIGURA 1.3 • \ ' \ cpidem .■.■ st. n,!'i.'. ido \< rmirni d- um. 

folhá de vitMMk mtoWis i iam. ÍRc^l^erítàç&e£ .dlsijB^iiirwStícas 
de trffe tipos de tetídos hirtíJainehtek células de í BJ parénquimn, 
(O eolénqiijntn. (D) òélülúS dó esclfcrfriíjíiíma e <E) células conduto 
r.is de v i li'iria e do sioem ;i i. \ Mockes/ ( H Iavva / Fht)to 

ehérs fnc). 


A CÉLULA VEGETAL 

U> vegetais sln organismos nuihio/luKires. constituídos de 
ni i I h ões d e cét u 1 as com fu nç õcs espec iali 43 d as. N.t ma lu ri da d 1 ■.. 


t.íis células poíem diferir rmiíi" umas dn ouiras quanto às snm 
estruturas. Entretanto, todas elas apresentam a mesma estrutura 
básica da organizaçâi< eucariôlica: possuem um núcleo, um cito 
plasma LMirganelassubcelulares, estandiM-nvoltas p<u unia mem¬ 
brana que define seus \imi lus (Figura ] 4| Determinadasestruturas, 
incluindo o núcleo, podem ser perdidas d iirmk- a maUiM<;ãn celu¬ 
lar, porém todas as células vegetais jtficwui com uma quantidade 
soniéihanti 1 de orgáneUs 

Um aspecto característico das células vegetais é que elas são 
delimitadas pr>r uma parede celular celulósica. As -.eçix^v seguin¬ 
tes apresentam um resumo sobre as membranas c as organetos das 
células v egetais. A estrutura e .1 função da parede celular serão 
abòrdadas no Capítulo 1A 
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As membranas biológicas sèo bicam a d as de fosfolipídeos 
que contém proteínas 

Mas as células são envoh idas por uma membrana que re¬ 
presenta o seu 1 1 rni k% separando o citoplasma do ambiente exter¬ 
na Essa membrana píasmáííca \também chamada de plasma tem.il 
permito que a célula absorva e retenha certas substâncias enquan¬ 
to exclui outras Varias proteínas de transporte presentes na merre 
brarúi plasma lica são responsáveis pelo tráfego seletivo de solutos 
através da membrana. 0 acúmulo de ions ou moléculas nocitosol 
pela ação das proteínas transportadoras consome energia metabó¬ 
lica. As membranas também delimitam as organelas internas da 
célula e regulam os fluxos de ions é meta bó!i tos para dentro e para 
fora de tais compartimentos. 

De acordo com o modelo do mosaico fluido, todas as mem¬ 
branas biológicas apresentam a mesma organização molecular bá¬ 
sica. Elas consistem de uma dupla camada fbiV/iimriM) de 
füsfoJipídeGS ou, no caso dos doroplastos, de glicosilglicerídeos, 
na qual proteínas estão embebidas [Figura 1.5 A e B), As proteínas 
são responsáveis por cerca de metade da massa da maioria das 
membranas. No entanto, a constituição dos componentes lipídicos 
e as propriedades das proteínas variam de membrana para mem¬ 
brana, conferindo características funcionais específicas a cada uma. 

Fasfolipídeas. Os fosfolípideos constituem uma classe de lipí¬ 
deos na qual dois ácidos graxos são covalentemente ligados ao 
glicerol, que, por soa vez, é cova len tem ente unido a um grupo 
fosfato. Também ligado a esse grupo fosfato encontra-se um com¬ 
ponente variável, denominado grupo dc cabeça, como a serina, a 
colina, o glicerol ou o inositol (Figura 1.5 Q, Ao contrário dos áci¬ 
dos graxos, os grupos da cabeça são alta mente polares; consequen¬ 
temente. as moléculas fosfolípídicas apresentam propriedades 
hidrofílicas e hidrofobícas (i. é, são anfipâticas). As cadeias htdro- 
carbonadas não-polares dos ácidos graxos forniam a região que é 
exclusiva meai te hidmfóbica — ou seja, que exclui a água. 

As membranas dos plaslidios são exclusivas quanto à. com¬ 
posição lipídica, pois consistem, quase que completamente, de gli- 
cosilglícerideos, em vez dc fosfolipídeos. Nos glkosílglicerídeos, 
o grupo da cabeça polar consiste de galactose, diga lactose ou ga- 

lactose sulfatada, sem um grupo losfato (ver- Tópico 1 A na Inter¬ 
net), 

Às cadeias de ácidos graxos dos fosfolipídeos e glkosilghce- 
ndeos são variáveis no comprimento, mas em gera] consistem de 
14 a 24 carbonos, Um dos ácidos graxos é normal mente saturado (i. 
é, não contém ligações duplas); a outra cadeia de ácido graxo tem, 
vía de regra, uma ou mais ligações duplas ás fi é, é iasa tarada). 

A presença de ligações duplas ás cria uma flexão na cadeia, o 
que evita o empacotamento dos fosfolipídeos na bicamada. Como 
resultado, a íluidez da membrana é aumentada. A fluidez, por sua 
vez, exerce um papel crítico em muitas das funções da membrana, 
IJa é fortemente influenciada pela temperatura. Visto que OS vege¬ 
tais nasj podem regular a temperatura dos seus corpos, eles fre¬ 
quentemente enfrentam o problema de manter a fluidez da 
membrana siib condições de baixas temperaturas, as quais tendem 
l1 aLI montar a compactação do membrana. Assim, os fosfolipídeos 
vegetais apresentam urn alto percentual de ácidos graxos insatu- 
rados, comp:o árido olfico (uma ligação dupla), ácido bnoléico 
(duas ligações duplas) e o-linoleníco (três ligações duplas), que 
aumentam a fluidez da membrana 


Pmárns. As proteínas associadas á bieamadà lipídica são a 
très típers: integrais, periféricase ancoradas. As proteínas inteeraU 
são embebidas na bic.imada lipídica. A maioria das proteínas inte 
grais atravessa completamente a bícamada lipídica, de forma qu 
uma parte da proteína interage com o meio extra celular, outra com 
0 centro hidmfóbico e uma terceira parte interage com o interior 
da célula, o dtosol. Aquelas que atuam como canais fônicos (ver 
Capítulo 6) são sempre proteínas integrais de membrana da me 
ma forma que certos receptores que participam nas rotas de trans" 
dução de sinal (ver Capítulo 14). Algumas proteínas do tipo 
receptor, na superfície externa da membrana pla&mãtíça, reconhe¬ 
cem e sc ligam firmemente aos constituintes da parede celular. 
tabdeccndn uma ligação cruzada entre a membrana e a parede. 

As proteínas periféricas são ligadas á superfície da membra¬ 
na por ligações não-cova lentes, como as iónicas ou as de hidrogê¬ 
nio, podendo ser dissociadas da membrana com soluções altamente 
salinas ou com agentes caoltupicos, que quebram as ligações iôni- 
cas e as de hidrogênio, respectiva mente. Dentre as várias funções 
que desempenham na célula, destacam-se por exemplo, o envolvi¬ 
mento de algumas nas interações entre a membrana plasmática e 
os componentes do ritoesqueleto, como os microtubuSos e os mi- 
crofiía mentos de actina, os quais serão discutidos posteriormente 
neste capítulo, 

As proteínas ancoradas estão covaientemente ligadas h su¬ 
perfície da membrana por meio das moléculas de lipídeos, Esses 
lipídeos incluem os ácidos graxos [ácidos mirístico è pâlmitico), 
grupos prenil derivados da rota dos isoprenóides (grupos farncsil 
e geranitgeranil) e o glicosilfosfatídilinositol [proteínas ancoradas 
por GPI) (Figura 1.6) (Budiaran e cok, 2000), 

O núcleo contém a maioria do material genético da célula 

O núcleo é a organela que contém a informação genética 
responsável pela regulação do metabolismo, crescimento e dife¬ 
renciação da célula. Cotetivamente, tais genes e suas sequências 
interpostas são referidos coirto o genoma nuclear. O tamanho do 
genoiTia nuclear nos vegetais é alta mente variável, podendo ser 
de aproximadamente 1,2 x li? pares de bases na pequena dicoti- 
iedonea Arahidopsis Ihaliana até 1 >- 10 ,] pares de bases no lírio 
FritUfarm iissymcu. A informação genética restante da célula está 
contida em duas organelas semi-autónomas — os doroplastos e 
as mitocõndrias — as quais serão discutidas posteriormente nes¬ 
te capítulo, 

O núcleo é limitado por uma dupla membrana denominada 
envoltório nuclear [Figura 1.7A). O espaço entre as duas membra¬ 
nas do envoltório nuclear é denominado espaço perinudear e as 
duas membranas do envoltório unem-se em determinados pon¬ 
tos, formando os poros nucleares [Figura 1.7B), O "poro nuclear 
é verdadeí ramente uma estrutura elaborada, composta de mais < t 
uma centena de proteínas diferentes organizadas em siníêtm oc¬ 
togonal, formando o complexo do poro nuclear [Figura l.N L 
número de complexos de poros presentes em um único em ol tor * 
pode variar de poucos a milhares, Uma estrutura central do com 
plexo a tua como um transportador ativo (dirigido por A1P). 
facilita o movimento de macro moléculas e subunidades ribosso- 
micas tanto para dentro quanto para tora tio nüdeo (o tianspoiti 
ativo será discutido em detalhes no Capitulo 6). Uma stqiitnoia 
específica de amirioácidos, denominada sinal de localização nu 
clear, é necessária para que uma proteína entre no nudeo. 
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FIGURA 1.5 i Vi A membrana plasm ática, o retículn endoplasmático e outras endo membranasdaicélulas vegetais consistem tk pmkni.is 
embebidas em uma bicamnda fosfoltpídica. (li) Esta electromicrografia de transmissão mos Ira mejTibrnnas pl asm áticas em células t b re^iao 
jnerislemitiça du ápice da rab Lie agrião (L^ãíiutfi SjdfiWfj)., A espessura da membrana plasmátka. vísujIíahI-i cunui Jlms libhas i ensas« 1,1111 l1 ^ 

intermediário, é de K nm (O Estruturas químicas v. modelos de espado preenchido de espaços de tosíoUpideos tipkns losCittdik iwin *' 1 
gaiaciosil^hcerídeo (B, Cunmng e Steer, 1W6} + 












































36 Capitulo 1 



ÉHTRACÊLULAR 


Proteína ancorada p-oí 
i]iííO;iM!f, ■ifôEidilinOSití )\ (GPI) 


Etanolamina 


J Galaçtose 


Glkosarriína 


Manose 


Irso^ítol 


6 tramada lipídica 


Farnesil (C| 5 -J 


Geranilgeran:! (C ?ü ) 


Ácido palmítico (C^) 


Ceramida 


ÂcidO mrristjcõ |C ■ : ,i' 



$ 


S 


s 



citoplasma 


Proteínas ancoradas por preníl lipídeos 


FIGURA 1,6 Diferentes tipos de proteínas ancoradas, que estão ligadas a membrana plasmátiça por 
rkidos gr^xos, gnipos prentl ou fosfátídüinositol (Buchanan e cota, 2(100). 


U nõdí.Hi r n local de armazenamento e replicarão dos cro¬ 
mossomos. constituídos de DN A e suas proteínas associadas. Este 
complexo, formado de DMA c proteínas, é conhecido como cro- 
matinê (i i Ci mpii mento linear de todo u DMA em qualquer geno- 
ma vegetal é, com freqüéncia, milhões de vezes maior que o 
d lameiro do núcleo m>qu| se encontra, Para solucionar o proble- 
ma de compactação do DMA aomossdmícn nu núcleo, a seqüérv 
cia linear da dupla hélice de DMA enrola-se duas vezes em tomo 
de um sólido ceme de oito moléculas de proteínas historias, íc)rman- 
l n um nudeossoqip, t Js nucíeossojnns são organizados como um 
aii,ir de contas" ao longo do comprimento de cada cromossomo. 


Durante a mitose, a cromatina condensa-se inicial mento per 
um forte espiralamento em uma fibra de cromatina de 3Ú nm vein 
seis nudeossomos por volta, seguido por processos adicionais ^ 
d obra mento e compactação, que dependem de interações cntu a> 
proteínas e os ácidos nucJcicos (Figura 1,9). Na interfase, dois 
pos de cromai ina podem ser visualizados: a hcterocnmiatina l ^ 
eiicromatma, Cerca de KviVdo DMA consiste de heterocroniatm^ 
uma forma de croma tina altamente compacta e não transcrita. ; ; 
restante do DMA consiste de eueromatína, uma lomw descondcn- 
sada e ativa, em termos de transcrição. Somente cerca de 10% da 
uucmmotina é l mn.s cr icional mente ativa em um determinado tem 
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FIGURA 1.7 (A) ÉlecttíímiCfOg^fia de transmissão de uma .çéfúla vegetal, onde o 
rtuciíolo o o envoltório nuclear são visualiados, (B l Preparação sublimada com &elo (do 
inglês, frwza-ticltcd) de poros nucleares de uma célula de rai/, de cebola (A, cedida por R, 
Everl; B, cedida por D. Bramou). 
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FIGURA 1,8 Modelo esquemático da estrutura dé um complexo do 
poro 5Mn.li.Mr Cada um dos anéis paralelos ê composto de oito 
subunidadis. organizadas em simetria octogonal, contíguos às 
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lonrmm os outras estruturas, como o anel nuclear, sub unida de anelar 
radia!, u transportador central, as fibrilas titoptasmáticas e o "cesto' 1 
nuclear. 


po. O restante ocorre em um estado intermediário de condensa¬ 
ção, entre heterocromatiiiti e a eucromatína transcririonalmente 
ativa. 

O núcleo contem uma região densamente granular, denomi¬ 
nada nudéolo, que * o sítio de síntese dos ribossomos {Figura 1.7 A). 
0 luidêolo inclui porções de um ou mais cromossomos onde os 
genes do RN A ribassõnúeo (rRNA) estão agrupados, formando 
uma região chamada de organizadora de nuclèolo. As células tí¬ 
picas apresentam um ou mais nucléolos por núcleo. Cada ribosso- 
itioSOS é formado por uma subunidade maior e uma menor e cada 
subunidade é um complexo formado por rRNÀ e proteínas espe¬ 
cificas. As duas subuniddd.es saem do núcleo separadamente. atra- 
yís do poro nuclear e unem-se no citoplasma para formar um 
ríbossom.o completo liigura l.íuAi Os ribossomos são os sítios 
da síntese proteica. 

A síntese de proteínas envolve a transcrição e a tradução 

Q complexo processo de síntese proteica inicia com a trans¬ 
crição a síntese de uma molécula de RN A que possui uma =>e- 
qüèticia de bases complementar a um gene especifico, O K\ \ 
transcrito o processado para se tonftr um RN A mensageiro 
(mf&JA), o qual se move do núcleo pára b citoplasma. Nd ato- 
plasma, o mRNA liga-se inictalmente ã suLumidade menor dp n- 
bossomoe. então, à Mibunidade maior para iniciar a traouçao 

A tradução e o processo pelo qual ocorre a síntese de uma 
nrnifina especifica a partir dé aminoáeidi», de acordo com a se¬ 
quência codificada peio mRNA O ribossomo movfeenta-se ao 
longo do mRNA e sorve como sítio do ligaçao - quentuil deaiiu- 
noácidosi, conforme especificado pela sequêm ia debãse&do 
(Figura 1.1 OBJ. 
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0 retículo endoplasmátíco è uma rede de 
endomembranas 

As células apresentam uma rede organizada de membranas 
internas, denominadas retículo endoplasmátíco (RE}, cujas mem¬ 
branas são bit amadas lipídicas típicas com proteínas integrais e 


FIGURA 1.9 ompactaç .10 do ONA cm um cromussfirâ, metofásíco 
■. ' I )NA é imo. menle computado em nucleossomose, então, sof re UrTVl 
organiftiç.io helicoidal pira formar fibras de cromatina de 3í) nm " 
Torções adicionais levam ao rrornossom^metafásko condensado 
(Alberto e cota,, 2£)02). 


periféricas intercaladas, Taís membranas formam s^ulo® achata¬ 
dos ou tubulares, as cisternas* 

Os estudos de ultra-estrotura tém mostrado que o retículo é 
continuo com a membrana externa do envoltório nuclear, Há dois 
lipos de retículo: o liso e o rugoso {Figura 1.11} — ambos inteico- 
neclados. O RE rugoso íRER) difere do liso por apresentar ribo^ 
sofof na sua superfície, os quais estão relacionados a síntese de 
proteínas; além disso, o RE rugoso tende a ser lamelar (laminas 
achatadas compostas de duas unidades de membrana), enquanto 
o liso tende a ser tubular, embora possa ser observada uma transi¬ 
ção gradual entre os dois tipos, em quase todas as células* 

As diferenças estruturais entre as duas formas do RE são 
acompanhadas de diferenças funcionais, O RE iiso atua como o 
principal sítio de síntese de lipídeos e formação de membranas. 
Já o rugoso é o local de síntese de proteínas de membrana e pro¬ 
teínas para serem secretadas para o exterior da célula ou para os 
vacuolos, 

A secreção de proteínas pelas células inicia no retículo 
endoptasmãtico rugoso 

As proteínas destinadas a secreção atravessam a membrana 
do RER e entram no lume do retículo. Esta é a primeira etapa na 
rota de secreção, que envolve também o complexo de Golgí e as 
vesículas que se fusionam à membrana pl asm ática. 

O mecanismo de transporte através da membrana é comple¬ 
xo, envolvendo os ribossomos, o mRNA que codifica a proteína dc j 
secreção e um receptor especial na membrana do retículo. Todas as 
proteínas de secreção e a maioria das proteínas integrais de mem¬ 
brana apresentam uma seqüénria hidrofóbíca de 18 a 30 resíduos 
de aminoácidos na extremidade a mino terminal da cadeia* Duran¬ 
te a tradução, esta seqüéncia-líder, denominada sequência-sinal, 
é reconhecida por uma partícula de reconhecimento de sinal 
(PRS), constituída de proteína e RNA, facilítadora da ligação do 
ríbossomo livre ãs proteínas receptoras de PRS (ou "proteínas de 
posicionamento") no RE (Figura I ÍQÀ). O peptídeo sinal é res¬ 
ponsável pelo transporte do polipeptídeo nascente através da ment- 


FIGURA 1,10 (A) Etapas básicas da expressão génica, incluindo a ► 
transcrição, o processamento, a exportação dos ívN As paia o 
citoplasma e a tradução. As proteínas podem ser sintetizadas rins 
ribossomos livres ou nos ribossomos ligados à membrana do 
retículo. As proteínas de secreção, contendo uma sequência 
hidrofóbica, ligam-se a partícula de reconhecimento de sinal (i Rb) 
no dtosoL 0 complexo ribossomo-PRS move-se em direção ao 
retículo endoplasmátíco, onde se Hga ao receptor da PRS A 
traduzo continua e o polipeptídeo formado é liberado no lume dQ 
retículo endoplasmátíco. O peptídeo-sinal ê clivado, os açucares >ao 
adicionados ií a glícoproteína é transportada p.ira o Gotgi através oè 
vesículas, (B) Os aminoãcidos são polUrierúíados no ribossomo, com 
o auxilio do tRN.-V para formar a cadeia polipeptídica nascente. 
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(A) RE rugoso (vista írontali 


(C) RE liso 


FIGURA 1.11 Retículo endoplssináficG, f A) RE rugoso 
pòck svr observado em viste frontal nesta mícrografia da 
alga MWk- ÍH\ Os polirribnssnirios (jnuHos ribossomos 
ligadòs ,JM RN A mensageiro) do RE são bastante visíveis 
(75.000/), (B) Várias unidades de retículo endoplasmático 
rugosó regularmente organizadas (seta branca) nus tricô mas 
glandulares de Cokit- hhmii r i A membrana p] asm ática esta 
indicada por uma seta preta e o material externo a 
membrana plasmática ê a parede celular (7.5.000>). (Cl RE 
liso frequentemente forma uma rede tubular, o informe 
ilustrado nesta eledmmicmgrafia de transmissão de uma 
pétala jovem de Pwnnhi tawtmt Í45.Ü0O*) (fotografias de 
Curming e Sleer, 1996). 


(B) RE rugoso (secçIo transver$jI) 


Ribossomos 


hrma dn RE em direção ao lume (no caso de proteínas mlegraís de 
membrana, uma parte do polípeptídeo completo permanece em- 
bebida na membraruu 

Lma vez dentro do lume do RE, a s&fiênda sinal é clivada 
por uma peptidase sinal. Em alguns casos, uma cadeia ramificada 
d' uligossacarídeos, formada de W-acetilgíicosamina (GlcNac), 
m,im;»se (Man) o glicose (Gk), apresentando a estéquiometría 
UlcNac^Man. t 31c é ligada ao grupo aminolateral livre de uma as¬ 
pa ragi na. Esse carboidrato produzido é denominado olígüssacfírh 
i r',i .ftfítdo a A' íKiye e cota, 1992). Üs três resíduos terminais de 
gliLi^e são então removidos por gliçosidases específicas e a glico- 
p n hte i n 11 ] 1 mr essa d a (i v , a prt>te i na com a ç üca res 3 i ga d i)s o i válen- 
temente) está pronta para ser transportada para o complexo de 
Cíolgi, As gli cq proteínas N-lígadas são, então, transportadas para 
■ ‘ ' ompiexo de ( .ulgi por meio de pequenas vesículas, as quais se 


movem pelo dtosol e fusionam-se com a cisterna na tace to do 
complexo de Golgi (Figura 1.12), 

As proteínas e os poltssacarídeos para secreção são 
processados no complexo de Golgi 

O complexo de Golgi das células vegetais ê uma estrutura 
dinâmica, que consiste de uma * >u mais pilhas de ires a dez sdco 1 ■ 
membranusos achatados, ou dstemas, e uma rede irregular l c tu 
buios e vesículas denominada rede traus do Golgi (KTGH.r 
1,12). Cada pilha individual échamada de corpo de Golgi ou die- 

tiossomo, . 

Tal. como ilustra a Figura 1,12. o divtiossomo apresenta ^ 
giõfs distintas: as cisternas próximas á membrana pksmática s^io 
denominadas face rivms e as cisternas próximas ao centro da célula 
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FIGURA 1J2 ElGCtTomicrografía do complexo de Golgi de células do i ■ufa da raiz do tabaco 
iS^otum ífíbiwm) As cisternas d&, motim} e Jíwh? estão indicadas. A rodo trans do Golgi está 
associada com as cisternas trotis (frO.OQO-) (GunnÜjlg o Stoer. 1996), 


diamam-se de Nice as. As cisternas medimm localizam-se entre as 
cisternas fmi< e as ris. A rede jrrnis do Golgi está situada na face 
tnm. A estrutura completa è estabilizada pela presença de ele¬ 
mentos inlerristemas, que são ligações cruzadas de proteínas que 
mantém as cisternas unidas Enquanto nas células animais os dic- 
tíossomos tendem a se agrupar em uma parte da célula e são inter- 
LOiiectados por túbulos, as células vegetais contém ate várias 
centenas de díctiossomos aparentemente separados, dispersos no 
citoplasma (Driouidh e cols., 1994). 

O complexo de Golgi desempenha um papel fundamental na 
síntese e na secreçâi> de polissacarídeos complexos (polímeros com- 
pi>sios de diferentes tipos de açúcares) e na adição de cadeias late- 
raisde oligossacariduos nas glkopToteinas íDriouich e cols ,, 1994). 
Conforme }á mencionado, as cadeias polipeptidicas das futurasgli- 
copmteinas são inicialmente sintetizadas no RE rugosd, atraves¬ 
sam a membrana do RE e são glico.-áladas no? grupo? -NHi dos 
resíduos de nsparagina As modificações e as adições posteriores 
das cadeias laterais de olígossacarídeos são realizadas no Golgi 
As glícoproleinas destinadas ã secreção chegam ao Gulgí por meio 
de vesículas que brotam do RER. 

A rota exata das gliçoprot&ias pelo complexa de Golgi ainda 
não é conhecida. Visto que parece não haver continuidade direta 
dv membranas entre as sucessivas cisternas, os conteúdos de uma 
cisterna são transferidos para a próxima cisterna por intermédio 
de pequenas vesículas que brotam das suas margens, similar ao 
L I 1J| -' Oüjrro nü complexo de Golgi das células animais. Em alguns 
casos, entretanto, cisternas inteiras podem avançar pelo Golgi e 
emergir m face trap. 

^os lume? das cisternas do Golgi, as glicoproteinas são enzi¬ 
ma ti ca mente modificadas. Alguns açúcares, como a manose, são 
removidos das cadeias oligossacarídicas e outros açúcares são adi- 
lí una d os. Além dessas modificações, a glicusilaçáu dos grupos 
“GH dos resíduos de fudroxiproJina, serina, treonina etirosina (oli- 
gossacarídeos ligados a 0) também ocorre no Golgi. Após serem 
ali processadas, asgUcoproteína? deixam essa organela em outras 


vesículas, em geral a partir da tace fnm> da pilha Todo esse pro- 
cessamento parece conferir a cada proteína uma identificação ou 
marca particular, a qual especifica o destino final daquela proteí¬ 
na, dentro ou fora da célula. 

Nas células vegetais, o Golgi desempenha um papel impor¬ 
tante na formação da parede celular (ver Capitulo lu Nessa vir ga¬ 
ne la, são sintetizados os polissacarideos não-celulósicos da parede 
celular (hemicelulose e pectina i e várias glicoproteinas são proces¬ 
sadas, incluindo as glicoproteinas ricas em hidroxiprolina 

As vesícula? secretoras derivadas do Golgi transportam os 


polissacarideos e as glicoproteinas até a membrana plasmática. eorn 
a qual as vesículas fusionam-se e esvaziam seus conteúdos na re¬ 
gião da parede celular. Às vesículas secretoras podem ser lisas chi 
ter um revestimento proteico. As vesículas que brotam do RE são 
geral mente lisas. \ maioria das vesícula? que brotam do Golgi e 
revestida por algum tipo de proteína, a qual auxilia no processo de 
brotamenló durante a formação da vesícula. As vesículas envolvi¬ 
da? no trúfògo do RE para o Golgi entre as cisterna? do Golgi e do 
Golgi para á RTG, apresentam revestimento proteico. As ves iodas 
revestidas de datrina (Figura 1.13) estão relacionadas ao trans¬ 
porte de proteínas de reserv a do Golgi para vacdolos especiali. a- 
dos no armazenamento de proteínas. Elas lambem participam dá 
endodtosc, processo que engloba proteínas solúveis ou prole mas 


ligadas a membrana. 


O vacúolo central contém água e solutos 

As células vegetais vivas e maduras apresentam grandes \ a- 
cúoios centrais, que podem ocupar de 80 a 90% do seu volume 
total (Figura 1.4). Cada vaeuoio é delimitado por uma membrana 
vacuolar ou ton optas to. Muitas células também apresentem tila 
mentos citoplasma ticos que atravessam o vadiolu mas cada Mia 
mento transvacuolar e envolto pelo lonoplasto. 

Nos tecidos mer is temáticos, os vavüolo* são menos proomi 
iienies. embora estejam sempre presentes come pequeno-, pn a 
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FfGURA 1.13 Preparação de vesículas r- ves lidas de datrina, isoladas 
di folhas do feijoeiro (102,001) ■ í (fotografia cedida par D, ti Robinsnn) 


cúcIgs, os quais são produzidos pela rede hms do Colgi (ver Figu¬ 
ra '1.12) A medida que as -células iniciam a maturação, os prova- 
cúolos fusionam -se, formando grandes vacúolos centrais 
característicos da maioria das células vegetais maduras. ]:m tais 
células, o citoplasma está restrito a uma fina camada ao redor do 
vacuolo. 

O vacúolo contém água e ions inorgânicos dissolvidos, áci¬ 
dos orgânicos, açúcares, enzimas e vários metabólitos secundários 
(ver Capitulo 1 3), os quais, muitas vezes.exercem funções na defe¬ 
sa vegetal. O acúmulo ativo de solutos produz uma força osmoúca 
para a absorção de água pelo vacúolo, que é necessária para a ex¬ 
pansão da célula vegetal. A pressão de turgor gerada por essa ab¬ 
sorção de água proporciona a rigidez estrutural necessária para 
manter uma planta herbácea ereta, pois as mesmas não apresen¬ 
tam tecidos de sustentação ligni fica dos como as plantas lenhosas. 

Assim como os lisossomos animais, ns vacúolos vegetais con¬ 
têm enzimas hidrolítas, incluindo proteases, ribonudeases e gli- 
cosidases. I ntrelanto, ao contrario dos lisossomos animais, os 
vacúolos vegetais não participam da degradação de macro molé¬ 
culas durante o delo vital da célula* Em vez disso, suas enzimas de 
degradação passam para o citoplasma a medida que a célula entra 
i j m senesccncia, auxiliando, assim, a reciclagem de nutrientes vale 
050$ para a parte viva da planta. 

Vacúo los especializados no armazenamento de proteínas, de- 
nominadoh corpos proteicos, sào abundantes em sementes. Du- 
nniir a germinação, tis proteínas de reserva dos corpos proteicos 
sao lúdrolisadas a aminoâcidos e exportadas para o d toso I para 
^•iTrrn utilizadas na síntese proteica. Às enzimas hidrdíticas são 
armazenadas em vacúolos lí ticos especializados, os quais se fusi¬ 
onam aos corpos proteicos para iniciar o processo de hidrólise (Fi¬ 
gura 1.14), 

As mitocóndrids e os doroplastos são sítios de conversão 
de energia 

Uma célula vegetal típica apresenta dois tipos de organelas 
produtoras de ent-rgu. as mitocôndrias e os doroplastos. Ambos 
i>s tipos estão separados docilosol por uma dupla membrana (uma 
mírma c ÜUtra externa). As mitocôndrias são os sítios celulares da 



Fl G U R A 1.14 Pt. >tc • m. ic rogra ti a d e u m p rote i pias to p re p a rad (. r a parti r 
da camada de aleurona de sementes. O corante fluorescente revela dois 
tipos de vacúolos: os maiores, corpos proteicos e os menores, vacúolns 
líricos [fotografia cedida por P. Bethkee R. I.. Jonesi 


respiração, um processo no qual a energia liberada pelo metabolis¬ 
mo do açúcar é usada para a síntese de ATP ítrifosfato de adennsi- 
na) a partir do ADP (di íosfa to de adenosma) e do fosfato inorgânicc 1 
(Pi) (ver Capítulo l i). 

As mitocôndrías variam da forma esférica ã tubular, mas to¬ 
das apresentam uma membrana extern d lisa e uma membrana in¬ 
terna altamente convoluta (Figura 1.15). Tais hwagínaçóes da 
membrana interna são denominadas cristas. O compartimento de¬ 
limitado pela membrana interna, a matriz mitocondrial, contém 
as enzimas da rota do metabolismo intermediário, denominado 
ciclo de Krebs, 

Ao contrário da membrana mitocondrial externa e de todas 
as demais membranas da célula, a membrana interna da milocón 
dria apresenta quase 70% de proteína e contém alguns fosfolípíde- 
os que são únicos da organela tp. ex v cardioíipiiu). As proteínas 
localizadas sobre a membrana ou nela embebidas apresentam ati¬ 
vidades especiais de transporte e enzimalicas. 

A membrana interna é altamente impermeável ã passagem 
de H', ou seja, eia atua como uma barreira ao movimento de pra- 
tons. Tal característica permite a formação de gradientes e[etroqui 
micos. A dissipação desses gradientes pela enzima transmembram 
AT V s i ii ta s e e stá a ss-oc i ad a a fc >s. \ ori laçãt > d o A DP pa ra t orm ar 
O ATP pode, então, ser disponibilizado para outras regiões celiila- 
res, onde a energia é necessária para a realização de reações espe 
cíficas, 

Os doroplastos (Figura 1,16A) pertencem a um outro g ril J^ 
de organelas envolvidas por dupla membrana, denominadas p 
tídeos* As membranas do cloroplasto são ricas em glicosilg ioen 
deos (ver Tópico 1,4 na Internet), coiUem clorofilae suas molecuías 
associadas e constituem o sítio da fotossintese Alem das num ta 
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FIGURA 1.15 (A} Diagrama de uma mitocõndria, incluindo a localização da H'-ATPase relacionada a súttese de 
ATT na membrana interna. (BJ Uma elechomicrógrafia da mitocòndria de uma célula da folha da grama Bermuda 
fCwídwi daclyloii) (26.000») (fotografia de S. E, Frederick, cedida por E. H. Newcomb). 


nas interna e externa, os doroplastos têm um terceiro sistema de 
membranas, os tilacoides. Uma pilha de tilacoides forma um $ni- 
n u m (pl ural, ç m / ui \ < Figu ra 1.16B) As p n > te í na seus p:igrn en t os i, d t>- 
rofilàs e carotenóides), que atuam nos eventos fotoquimicos da 
folossintese, estão embebidos na nu-mbrana do lilacoide. O com¬ 
partimento fluido que circunda os tilacoides, o esíroma, é análogo 
a matriz mitocondrial Os grtííiíí adjacentes estão conectados por 
membranas, as lamelas do eslroma. 

Us diferentes componentes do aparelho fotossintétíco estão 
localizados em áreas diferentes dos grana e das lamelas do estru¬ 
ma. As AT Ps sintases do cloroplasto luealizam-se nas membranas 
dos tilacoides ( ver Figura 1.16 C). Durante a. íbtòssíntese, as rea¬ 
ções de transferência de elétrons desencadeadas pela luz resultam 
em um gradiente de prótons pela membrana do tilacóide. Assim 
como na miiocôndrjii, o ATP é sintetizado quando o gradiente de 
prótons ê dissipado pela ATP sinta se. 

Os plastídeos que contêm maiores concentrações de pigmen- 
i'1'' carotrnoid.es do que de clorofila são chamados cie cromo pias- 
tos. Eles são urr dos responsáveis pelas cores amarela, laranja ou 
v erf ftdha de muitos frutos e 1 lures, assim como «.las folhas no ou to* 
no íver Figura 1.17). 


Os plastideus sem pigmentos são os leucoplastos. O tipi i mais 
importante de leucoplasto e o amiloplasto, um ptastídeode reser¬ 
va de amido. Os amibplastos são abundantes nos tecidos de par¬ 
tes aéreas, além de raízes e em sementes. Os amiloplastos 
especializados da coifa atuam como sensores de gravidade pro¬ 
movendo o crescimento da raiz em direção ao sob (ver Capitulo 
19). 

As mitocóndrias e os doroplastos sao organelas semi- 
autônomas 

Tanto as mítocòndrias quanto os doroplastos contêm seu pró¬ 
prio DNA e a maquinaria para a síntese proteica l ribossomos K\A> 
transportadores e outros componentes) c parecem ter evoluído a 
partir de bactérias endossimbiontes. Os plaslídeos e as mitocorv 
drias dividem-se por fissão, e as mítocòndrias podem passar por 
extensas fusões para formar estruturas alongadas ou redes. 

G DNA de tais oiganefis esta na turma de cromossomos cir¬ 
culares. semelhantes aos encontrados em bactérias e muito dile- 
rentes dos cromossomos lineares do núcleo. Esses DNAs circula 
estãü localizados em regiões específicas da matriz mitocondri.il OU 
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FIGURA 1.16 (à> litaíomicrografifl de um doropiasto de tmia 
? 1 lcl dí1 gramínea Pltlami pralvw (mOCNk), (B) A mesma 
piepar^aiK-m maior aumento (52.000- >. {( ) Uma vista 
tridimensional de pilhas do yjmn u lamelas do estroma, 
apresentando a complexidade da qrgpnização. (D) I íjagrama de um 
doroplasjo, mostrando a kxali/^ão bP-ÀTPàse na'membrana 
dos Macoídes (niicmgrdfias de W. V Wltjjio. cedidas por li I i 
Nuwcomb). 
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vatflolo Tonoplasto Pjlhís de grarvi 



Cristais de íkopeno 


FIGURA 1,17 Lilts trnmien grafia tk- um 
iTium ipKiski do fruto d« «m tomateiro 
fI.l i'i iJjSJi I -ii. Ifffl I ■:JíícuÍHJír) ni I cMndiii 
inicial de transido ortíre um l íptupiasto e 
um cn>mupLi&to Pequem s pilim de 
graíiíi airvda podem ser ubservndíif,. Os 
cristais do < jmlenúkk' iicopeno estão 
indicados por estrelas (27,OM* j fQirminj' 
e Shwr, 19% i 


do estroma dos pfastídeos, denominados nuckóides^ A replicação 
do DMA das mitocôndriás e dos cloroplaítos ê independente da 
réplica vão do DNA nuclear Por outro lado, a quantidade dessas 
organeias em um determinado tipo celular permanece aproxima- 
d a mente constante, sugerindo que alguns aspectos da replicação 
da organela estão sob regulação celular. 

( 1 genoma das mítocóndrias dos vegetais consiste de cerca 
de 200 mil pares de basee um tamanho considera ve Imente mai¬ 
or doque o genoma da maioria das mitocòndrias das células ani¬ 
mais, As mítocóndrias das células meristemáticas são tipicamente 
poliploides, ou seja., elas contêm múltiplas cópias do cromosso¬ 
mo circular. \‘o entanto, o número de cópias por mitocõndna 
diminui gradualmente com a maturação celular, pois as mito- 
cóndrias continuam a se dividir sem haver a síntese de L>.\ A. 

As proteínas codificadas pelo genuína mitocondrial, em sua 
maioria, são proteínas ribossômicas 70S similares às dos procari- 
onies e componentes do sisíétníi de transporte de elétrons. Grande 
parte das proteínas mitocondriais, incluindo as enzimas do ciclo 
de Krebs, e codificada por genes nucleares e importada dó alosol 

O genoma do doroplasto é menor quê o genoma mitoeon- 
drial, apresentando cerca de 14? mil 145,000 pares de ba sos, Fin- 
quanto as mitocondrias são poliploides apenas nu merisipjna, us 
clorpplastos tornam-se poliploides durante a maturação celular. 
Assim, a quantidade média de DNA por cloroplasto na planta e 
superior a da mitocòndria. A quantidade total de DNA das míto- 
cundrias e dos plastídeps combinados é aproximadamente um ter¬ 
ço do genoma nuclear (Gunning e Steer 1496). 

O DNA dn doroplasto codifica rRNA, iRNA. a subunidade 
mau.r da enzima que fixa CO* a ribulosed f 5-bifosfato carboxita- 
, uxjgénase írubisco) e várias pruldnas que participam da fotos- 
síntese. Apesar disso, a maioria das proteínas dos cloroplastos, 
u ' n 111 ^ n 1c1b m 1 toc < >r 1 d r]i3 s, V cod I ficada piir genes j^ ucleares, sintetk 
Mü no citoplasma e transportada para a organela I mbora as ml- 
toeondrias e os cloro pias tos possuam seus próprios genoma s c 
possam se dividir independentemente da célula, são carácter^ 


dos como (m;çíí)iW/ií Stvm-rtiiféfiíwJiTs, pois dependem do núcleo para 
a grande parte das suas proteínas 

Diferentes tipos de piastideos são passíveis de 
in terço n versão 

As células meristematkas contêm proplastídeos, os quais não 
possuem clorofila, apresentam poucas ou nenhuma membrana in¬ 
terna e um conjunto incompleto de enzimas necessárias para rea¬ 
lizar a fotossintese (Figura USA). Nas angíospermas e algumas 
gímnospermas, o desenvolvimento do cloroplasto a partir do pro- 
plastídeoé desencadeado pela luz. Sob iluminação, as enzimas são 
formadas no proplastideo ou importadas do citosol, os pigmentos 
para a captação da iuz são sintetizados e as membranas desenvol¬ 
vem-se rapidamente, originando as lamelas do estruma e as pilhas 
de [Figura I.I8B), 

As sementes normal mente germinam no solo em ausência de 
luz, enquanto os doroplastos desenvolvem-se somente quando a 
parte aérea jovem e exposta á luz, Se as sementes são germinadas 
no escuro, os proplnstídeos se diferenciam em e&tíoplastos, os quais 
apresentam arranjos sémiçristalixips tubulares de membranas, co¬ 
nhecidos como corpos pró-lamelares (Figura I tSC). Fm vez da 
clorofila, os estíoplastos contêm um pigmento precursor, de cor 
verde-a ma rolada, o protodorofilida. 

Minutos após a exposição à luz, o estiüpjasb se Jiterencia, con¬ 
vertendo o corpo pró-lamelar em tilacóides e membranas lamelares 
e a pmE odoro filida em clorofila. A manutenção da estrutura do cio- 
roplasto depende da presença de luz e os cloroplastos maduros pe¬ 
dem ser revertidos a estíoplastos durante longos períodos de esciüfr 1 

F possível os cJoroplastos converterenvstí em cromoplastos, 
como no caso das lolhas no outono e do amadurecimento dos fru¬ 
tos, e. em alguns casos, este processo e reversível. Qs anúlüplastos, 
por sua vez, podem ser com ertidosem ebroplaslos, o que e> \ dica 
por que a exposição das raízes a luz resulta, com frequência, na 
coloração esverdeada adquirida por esse órgão 
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FIGURA 1.1S E Icelrom k n m; ra Ims i! ust ra nd o vá ri ns est d d i ns d r 1 
deÁ volvi mento de plastídeos i A i Vista, em grande aumento, de um 
propiastídeo do meristema .i pi cal d,i raiz de fava l Ih mi fSriw). t > sistema 
de membrana tnterna l 1 rudimentar e os çrnm não estão presentes 
(47.000* J, (B) Uma célula de mcsoíiio de uma folha jovem de aveia em 
um estádio inicial de diferenciação na luz. Os plaslídeos estão se 
desenvolvendo em vários $tmi- (C) Célula de uma folha jovem de uma 
piá n tu lo de aveia crescida no escuro Os plastídeos desenvolveram-se 
como amitaplaslos, com lUbuios de membranas semicristalmas 
entrelaçadas, chamados de corpos p roda melares, Quando expostos ã 
tuz, os estioplaslos podem se converter em doroplastos pela 
desorganização dos corpos pró4a melares e formação de vários 
(7.2Güx) (Gunning e Steer, 1 L t%). 



Os mkrocorpos desempenham funções metabólicas 
especializadas nas folhas e nas sementes 

As células vegetais também apresentam microcorpos, uma 
dasse de organdas esféricas envoltas por uma única membrana e 
especializadas para uma de várias funções metabólicas. Os dois 
tipos principais de microcorpos são os peroxissomos e os glioxis- 
somos, 

f.)s pemxissomos são encontrados em todos os organismos 
eucariontes, estando presentes nas células fotossintéticas dos ve¬ 
getais (Figura 149). Os peroxissoinos têm função na remoção de 
hidrogénios de substratos orgânicos, consumindo O? no processo, 
de acordo com a seguinte reação: 

RhU + 0 3 -» R +HA, 

onde Réo substrato orgânico. O peróxido, potencialmente preju- 
cliciab produzido nessas reações é degradado nos pemxissomos 
peU enzima catalase, conforme mostra a reação a seguir: 

HA —y H 2 0 + 

l.mbora algum oxigénio seja regenerado durante a reação da cata- 
11 | ■ h* Lim consumo líquido de todo p oxigénio. 

Uutiii lipti de microcorpo, o glioxissomu, está presente nas 
sementes que armazenam óleos. Os glíoxissomos contém as enzi¬ 
mas do cicbdo ftlioxihiio que auxiliam na conversão Jos ácidos gra- 
xos armazenados em açucares, os quais podem ser translqcados 


Centro 

cristalino Mícrocorpo Mitocôndua 



FIGURA 1,19 HiectmmicrÒkraiía de um penoxisstmti de unia cv uía 
do inesohb, mostrando um centro cristalino (27.000' \ I 
peru xis somo é observado em associação com dois vloroplasios * lll1 J |1 
mitocõndrk, provavelmente refletindo a interação dessas três j 
durante a folorrespiração (Hiuing, l l HÍ7). 




















Células vegetais 47 


pelo ptonlo jovem poro produzir energia paro o crescimento (ver 
Gi pitu lo 11). Vis lo que ambos os tipos de miavicorpos realizam 
reações oxidai ivas, tom sido sugerido que eles possam ter evoluí- 
tio a partir do orga nelas respiratórias primitivas que Coram substi¬ 
tuídas pelas mítocôndrías. 

Os oleossomos são organefas de reserva de lipídeos 

Além do amido c das proteínas, muitas plantas sintetizam 
grandes quantidades de triacílglicerol na forma de óleo, durante o 
desenvolvimento da semente. Esses óleos acumulam-se em orga- 
nelas denominadas oleossomos, também conhecidas como torpe * 
Uphíkos ou Kfmssomtf (ver f igura 3.20 A). 

Os oíeossomos são os únicos entre as organelas que são en¬ 
volvidos por uma "meia unidade de membrana" — ou seja, uma 
m ou oca ma da U k Ío 1 1 p id ica — deri v a d a d i ) RI íH a rcl vo iod r I 997). 
Os fosfolipídeos dessa membrana sâo orientados com seus grupos 
da cabeça polar em direção ã fase aquosa e suas caudas apoiares 
de ácidos graxos vo liadas para o lume, dissolvidas no lipídeo ar¬ 
mazenado. Parece que os oíeossomos originam-se do depósito dos 
lipídeos na bicam ada I ver Figura 1.20 13). 

As proteínas oleo sinas estão presentes na meia unidade de 
membrana (Figura 1.20 6) I ma das funções das oleosinas parece 
ser a manutenção de cada oleossonio como uma organela distinta, 
evitando a sua fusão. As oleosinas podem também auxiliar a liga- 
cão de outras proteínas á superfície da organda. Conforme já men¬ 
cionado, os lipídeos dos oleos somos são degradados durante a 
germinação da semente e convertidos em sacarose com o auxílio 


da glinxissomo. A primeira etapa do processo é ,i hidrólise das 
cadeias de ácidos graxos a partir do esqudoln de gliceroL pela nv 
zima lipase. A bpase está forte mente associada a superfície d a meia 
unidade de m&nbrana e pode estar ligada as ulcosinas 

CITOESQUELETO 

O citosol está organizado em uma rede tridimensional de pro¬ 
teínas filamentosas, ■■ citaesqueieto, Essa rede proporciona uma 
organização espacial para as organdas e serve como um arcabou¬ 
ço para os movi menti >s das orga nelas e de outros componentes do 
dtoesqueleto- Também apresenta um papei fundamental nos pro¬ 
cessos de mitose, moiose, citocinese, depósito da parede, manu¬ 
tenção da forma celular e diferenciação celular 

As células vegetais contém mkrotúbulos, microfilamentos 
e filamentos intermediários 

Ires tipos de elementos do dtoesqueleto foram identificados 
nas células vegetais; microtubulos, microíi la mentos e estruturas 
semelhantes aos filamentos intermediários. Cada tipo é filamento¬ 
so, apresentando diâmetro fixo e comprimento variável, podendo 
atingir muitos micrômetros 

Os microtúbulos e os microfilamentos são conjuntos macro- 
moleculares de proteínas globulares. Os microtubulos são cilin¬ 
dros ocos com diâmetro externo de 2^ nm; são compostos de 
polímeros da proteína tu buli na. O monômero de tubulina dos 




Oíeossomo 


Peroxissomo 


F1GU RA 1 20 (Aj Elettiumicn igraíi a de um i>lc?osstmio ac> lad(> deum 
pcroxissuiTm. fB) Diagrama ilustrando a formação de oleo&somos pela síntese 
• pelo depósito de óleo na bJcaroada losfolipidk.i do RE. Após u brol.inwnlo 
do RE, o oksssonwJÉfnvijtto por uma mooorani.nl,! do fosfolipídéçs 
contendo a proteína oleosina (A. de Nuang W7; li, segundo Buch.ui.m r 
cols., 2UQ0). b 
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mie loIubuJos f um fióioitklímci^conípostn por di ms cadeias poli- 
pep tf dicas similar {ü e p-tubtílmai), cada uma com massa mok- 
cuJár de 55,000 dáltòns (Figuífi 1.21 A). Um único miq-otóbuto 
tmsisto de centenas de milhares de mnnônieros de tubulina org.v 

nikado| Cm 13 c oi una s, os pwto fiJ^W i 

Os micro fila mentos são sólidos, com diâmetro de 7 nm, com¬ 
postos de k i mo fornia especial de proteína encontrada no músculo: 
i actína globular ou actifia-G. Cada molécula de acHna possui um 
único pplipeptfdèp com massa molecular de aproximadoincntc 
42.\)\V diiítons. I m microli) a mento consiste do duas cadeias desu- 
b unidades de ac ti na poJimerizãdas; que se entrelaçam de forma 
helicoidal (Figura 1.21 B). 

Q b filamentos intermediários constituem um grupo diverso 
de elementos fibrosos helicoidais de 10 nm de diâmetro, compos¬ 
tos de monõ meros polip^ptidkos lineares de vários tipos. Nas ce- 
lulas animais por exemplo, as laminas nucleares sào compostas 
ib' jiionômeros polipeplidícos específicos, enquanto as queratinas, 
um tipo de filamento intermediário encontrado no citoplasma, são 
formadas de um monòmero polipeptidico diferente. 

Mos filamentos intermediários animais, pares de mono meros 
paralelos (i. e. com seus grupos -NH : alinhados na mesma extre¬ 
midade) são torcidos sobre si mesmos, de forma helicoidal, como 
um dimero torcido. Dois dameros alinham-se de forma antiparale- 
lá (i com seus grupos — \T3 ; em extremidades opostas, for¬ 
mando um tetrâmero). Esses tetra meros. então, ligam-se uns aos 
outros, formando o filamento intermediário final (Figura 1.22). 

í mbora as laminas nucleares pareçam estar presentes nas 
células vegetais, ainda não há evidencias para a existência de fi¬ 
lamentos intermediários de queratina no d toso 1, Gomo já meia- 
, ion.ido, JS proteínas integrais ligam transversalmente » mem- 
br, na a parede celular rígida. Tais conexões com a parede estabi¬ 
lizam o r rotoptaslo eau> diam a manter a formà celular. Assim, a 
parede celular serve como um tipo de exoesqueletc celular, tal- 
v■ r ev itando a necessidade de filamentos intermediários do tipo 
queratína para a sustentação estrutural 
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FIGURA 1.21 (A) Desenho de um microtübulo em VÉfità longitudinal 

t ada mknttúbukiê i umpostude li proln fitam untos. A organização das 
suLnjnidades u e |1 v ilustrada, ÍB) Diagrama de um micmfilatncnhv 
nu^tr vindo os dois filamentos de subunidades d,i acima Cl 
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FIGURA 1,22 Modelo atual de lormação de filamentos intercmidiárioí, 
a partir de monómeros proteicos. (A) Dimero torcido em orientação 
para feia (i. ê, com porções arnim e ca rboxi terminal nas mesmas 
extremidades], (B) Um tetrâmerode dois dímeros. Observe que os 
dimetos estão organizados de modo a n ti paralelo e qúe um ê icvementt? 
deslocado em relação ao outro. (C) Dois tétrãmeros. (D) Tetrãmeros 
ligados, formando um filamento intermediário de 10 nm ÍAlbertsecob., 
2002 ), 


ts microtúbulos e os microfilamentos podem ser 
olimerizados e despolímerizados 

Em uma célula, os monómeros de L i c ti n ^ e tu buli na existem 
L>mo pwfa de proteínas livres, que se encontram em equilíbrio di¬ 
am i coe ont as formas pd|imerízadas, Apolimerização requer ciut- 
ia; ATP é necessário para a polimerização do mien Ti lamento e o 
ST? (guanosína Irtfosfato) para pplimerfzaçlo dos micmtúbulus, 
ls ligações entre as subunidades no polímero nau são cova lentes, 
ias suficientemente fortes para manter a estrutura estável sob 

ondições celulares. . 

Tanto os microtúbulas quanto os microfilamentos são polan- 
ados, ou seja, as duas extremidades são diferentes. Nos micnolu- 
dos, a polaridade origina-se da polaridade do heterodimero u - 
-tubulina; nos microfilamentos, a polaridade tem origem na pt 
ir idade do próprio monomero da ac ti na. As extjemidaci es opos 
ís dos microtúbulos e dos microfilamentos são denominadas nm 
maio* e a pplimeíízação é mais rápida na extremidade um 

Uma vez formados, os microtúbulos e os microti la mentos jv 
em ser despolimerizados. A Utxn total de polímerizaçao e de des- 
olimerízação dessas estruturas é MekuLi pelas concentraçi 
elativas das subunidades livres ou polimerizadas I m geraL 
licrotúbulos são mais instáveis do que os mipfitoientcfâ. f a> 
élulas animais, a meia-vida de um microtubulo e de cerca de u 
nnutos, Desta forma, diz-se que os microtubulos estão em um 

stado de /Nsfa^féiíaiA' iíúíáíwita 
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Ao contrário dos microtúbulos e dos microfilamentos, os fila¬ 
mentos intermediários não apresentam polaridade devido à orieri- 
Mçâo a n ripara leia dos d í meros que compõem os toIrámuros. Além 
disso, os filamentos intermediários parecem ser mais estáveis que 
íys microtiibufos ou que os micro filamentos, Embora pouco se sai- 
i Vjl o respeito das estruturassemelhantes aos filamentos intermedi¬ 
ais nas células vegétais, nas animais quase todas as proteínas 
do> filamentos intermediários ocorrem no estado poUmerizado. 

Os microtúbulos apresentam função na mitose e na 
cítocinese 

A mitose é o processo pelo qual os cromossomos previamen- 
le replicados são alinhados, separados e distribuídos ordenada¬ 
mente nas células-filhas (Figura 1.23), Os microtúbulos são parte 
integrante da mitose. Antes do início desse processo, os microtú- 
bulos no citoplasma cortica I {mais externo) despo timerizam, dis- 
ponibilizando suas suhun ida des. As subun idades, então, 
repoJimerizam-se antes do início da pró fase, formando a banda 
pré-pró fase (BPP), um anel de micro tühu los que circunda o nú¬ 
cleo rFiguro 1.23C-F). A BPP aparece na região ondea futura pare¬ 
de celular será formada após o termino da mitose e parece estar 
envolvida na regulação do plano da divisão celular» 

Durante a prófase, os microtúbulos; iniciam sua montagem, 
em dois pólos nos lados opostos do núcleo, formando o fuso da 
prófase (Figura 1.24). Embora não estejam associados com qual¬ 
quer estrutura especifica. tais pólos têm a mesma função dos cen- 
irossomos das células animais, atuando na organização e na 
montagem dos microtúbulos, 

Vo início da mo tá fase., o envoltório nuclear é desintegrado, a 
BPP despo li meriza e novos micrntúbuios são polimerizactos para 
formar n fuso milóEiça Vas células animais, os microtúbulos es¬ 


tendem-se uns em direção aos outros, pnrtmdn de dois pólos dis¬ 
tintos (os centrOÃscimosK resultando na forma elíptica do arranjo 
dos microtúbulos. O fuso mítótieo das células vegetais, nas quais 
não ha centrossomo, é mais semelhante ã forma de uma cai xn, 
pois os microtúbulos originam-se de uma zona difusa, consistin¬ 
do de múltiplos focos nos polos opostos da célula e se estendem 
em direção ao plano equatorial em arranjos quase paralelos (Fé 
pira 1.24). 

Alguns dos microtúbulos do fuso ligam-se aos cromossomos 
pelos cínetócoros, enquanto outros permanecem livres, Os cinetó- 
coros estão localizados em regiões centroméricas dns cromosso¬ 
mos. Alguns dos microtúbulos livres sobrepõem-se aos micro- 
túbulos da região polar oposta na mm intermediária do fuso. 

À citoemese é o processo no qual a célula é dividida em duas 
eelulas-tilhas. Adtocínese normal mente inicia próximo ao final da 
mitose. O precursor da nova parede, a placa celular que se forma 
entre as células-filhas incipientes, c rico em pecrinas (Figura 1,2b) 

A formação da placa celular nus vegetais superiores é mn processo 
de múltiplas etapas (ver Tópico 1.5 na Internet) A agregação d as 
vesículas na zona intermediária do fuso é organizada pelo frag- 
moplasto, um complexo do microtúbulos e RE que se forma no 
final da anáfase ou início da telófase, a partir das subunidades dis¬ 
sociadas do fuso. 

Os micro filamentos estão envolvidos na corrente 
citoplasmática e no crescimento apical 

A corrente citoplasmática é um movimento coordenado de 
partículas e organelas através do citosol em uma via helicoidal, 
para baixo em um lado da célula e para d ma do outro lado. A 
corrente citoplasmática ocorre na maioria das células vegetais e 
tem sido estudada profundamente nas células gigantes das algas 



RA t,23 Mícn^hihd de fluorescenda obtida com miaoscóp.nfqcal, mostrando as mudanças há 

■ Jrgant/açao dus m^otúbulos nos diferentes estádios do i ido celular de células de merisíema de raiz; de trigo ( K 
nvcríjtúbulús coram-se de verdee amarelo; o DMA, de azul. (A-D) Os microtúbulos cortícois desaparecem é a banda 
pri-pruij^ é formada em tomo do núcleo no lotai da futura placa celular. ÍE-1 1 ) O fuso da prôfese lumu-su a partir da 
jegiacp dos microtúbulos nos pólt* (l-K) O envoltório nuclear degenera-see os dois pólos türnam-Se mais difusus. O 
uy.i mibotico forma um aminju paralelo e os eincítikóms ligam-se aos microtúbulos do fuso (Gunning e Sieer, 14%) 
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FIGURA 1.24 Diagrama da mitose em planfãS- 


veróes Omra e Niteffa, nas quais foram medidas velocidades de até 
75 pm r 1 . 

0 mecanismo da corrente ciíoplasmática envolve feixes de 
micro filamentos arranjados para lei a mente a direção longitudinal 
do movimento de partículas. As forças necessárias para o movi¬ 
mento podem ser geradas por uma interação dos núcrofi lamentos 
protéicos actina e miosma, de modo comparável à interação pro- 
tciea que ocorre durante a contração muscular em animais. 

As ml os l nas são proteínas que apresentam a capacidade de 
hidrolisar ATP a ADP e Pi, quando ativadas peia ligação a um mi- 
crofilamento de actina, A energia liberada pela hidrólise do ÀTP 
tá/ com que a miosina mova-se ao longo do microíi lamento da 
actina, da extremidade weuo> para a extremidade imis. Portanto, 
as miosinas pertencem á classe geral das proteínas motoras, que 
são responsáveis pela corrente citoplasmática e pelos movimentos 
das organelas na célula. Os exemplos de outras proteínas motoras 
incluem as rinesinas e as dineínas, as quais participam do movi 
mento- das orga nelas e outros componentes do citoesqudeto sobre 
a superfície dos mícrutúbubs. 


Os mícrofilamentos de actina também participam no cresce 
mento do tubo polínica Apôs a germinação, o grão de pulei for¬ 
ma uma extensão tubular que cresce pelo estilete em direção ao 
saco embrionário. Como a extremidade do tubo polinico alonga- 
se, novo material da parede celular é continuamente deputado 

para manter a integridade da parede, 

Uma rede de micro filamentos parece dirigir as vesículas que 
contém os precursores- da parede ceiular, a partir dos seus locais 
de formação no Golgi pelo d toso I para o sítio de formação da nova 
parede na extremidade do tubo polinico. A fusão dessas \ c&icli as 
com a membrana plasmatica é responsável pelo depósito dos prt 
cursores Ja parede do lado externo da célula, onde eles são acres 
centados aò material da parede. 

Filamentos intermediários ocorrem no ritosol e no nudeo 
das células vegetais 

Relativamente pouco se conhece a respeito dos filamentos in 
termedíários vegetais. Estruturas semelhantes a esses filamentos 


















































































































Células vegetai 51 


& 



■SíSe A ■ 


Erwdtòno nuclear 


FIGURA 1-25 K]^:tríjmicntgrafia iiii íurnttçím óv unia 
placa celular cm uma plãntuta deburdu (VWr SitCCÍtámUM) 
(lOXKWx) (if) F. li. Mewcomb c B. A. FafeVílsj/Bíoló^cal 
Pholn Service). 


Vesículas 


Micro túbulos 


Núcleo 


foram identificadas no citoplasma de células vegetais (Yang e eots,, 
1995), mas podem não ser baseadas na queratina, como nas células 
animais, visto que até o momento nenhum gene da queratina foi 
identificado nos vegetais. As laminas nucleares* filamentos inter¬ 
mediários de outro tipo, que feririam uma densa rede na superfí¬ 
cie interna da membrana nuclear, também foram identificadas nas 
células vegetais (FredericL e cols., 1992) e os genes que codificam 
proteínas do tipo laminas estão presentes no genoma cfe /Irnfrífop- 
sa. Provavelmente as laminas vegetais desempenham funções si¬ 
milares àquelas das células animais como um componente 
estrutural do envoltório nuclear 


Em um pontõrchave de regulação no início da fase 
Cj do ciclo, as células tornam-se comprometidas com a 
síntese do DNA. Em leveduras, esse ponto é denomina¬ 
do STAJÍT (em português, ínírioi. Uma vez que o célula 
tenha passado o START, ela está irreversivelmente com¬ 
prometida a iniciar a síntese do DMA e a completar o 
ciclo celular por meio da mitose e da citocinese. Após a 
célula ter completadi * a mitose, ela pode iniciar um outro 
ciclo completo (de G t até a mitose) ou pode deixar o ciclo 
celular e se diferenciar. Tal escolha é feita no ponto críti¬ 
co de G], antes da célula iniciar a replieaçao do seu DMA 
A rep li cação do DNÀ e a mitose são processos ligados nas 
células de mamíferos. Frequentemente, células de mamíferos que 
haviam parado de se div iJir são estimuladas a entrar novamente 
no ciclo celular por uma variedade de hormônios e fatores de cres¬ 
cimento. Quando são estimuladas, elas entram no ciclo celular no 
ponto crítico no início de G,. Por outro lado, as células vegetais 
podem sair do eido antes ou depois de replicarem seu ! >NA (i. é, 
durante Li] ou Cp-E Como consequência, enquanto a maioria das 
células animais e diplóide (apresentam dois conjuntos de cromos¬ 
somos)., as vegetais são, frequentemente, tetraplóides (quatro con¬ 
juntos de cromossomos! ou mesmo pultplóides (muitos conjuntos 
de cromossomos), após passarem por ciclos adicionais de replica- 
ção nuclear sem que ocorra a mitose 


REGULAÇÃO DO CICLO CELULAR 


O ciclo da divisão celular, ou ciclo celular, é o processo pelo 
qual ocorre a reprodução da célula e do seu UMA. As quatro fases 
do ciclo celular são designadas G lr S, C 2 e M (Figura 1.26A). 


Cada fase do ciclo celular apresenta um conjunto 
específico de atividades bioquímicas e celulares 


O DNA nuclear é preparado para a replícação em , pela or¬ 
ganização de um complexo pré-replicação nas origens de replica- 
^ l, f ü da cromaíma. O DMA é replicado durante a fase S e 
as células em G : preparam-se para a mitose. 

Tnda arquitetura da célula é alterada a medida que a célula 
eritra em mitose. Ocorre a desintegração do envoltório nuclear, a 
condensação da cromatina para formar cromossomos distintos, a 
formação do fuso mitótico e a ligação dos cromossomos replica¬ 
dos às fibras do fuso. A passagem da metáfase para a anã fase da 
iMose marca o principal ponto de transição, quando as duas cro- 
matides de cada cromossomo replicado, as quais estavam unidas 
nos seus cinetócoros, são separadas c os cromossomos-filhos pu- 
xados para os pólos qpostos dá eèUáâ pelas fibras do lusu.. 


O ciclo celular e regulado por proteínas quinases 

O mecanismo resultante da progressão das células por meio 
do seu delo de divisão é altamente conservado na evolução, i • 
plantas mantiveram os componentes básicos deste mecanismo (Re¬ 
na uiiin e cols., 1996). As enzimas-chave que controlam as transi¬ 
ções entre os diferentes estádios do ciclo celular e a entrada das 
células no ciclo de div isào são as proteínas qu mases dependentes 
de ciclina ou CDKs (do inglês, i iidiii-itepcniteat proU'itJ kiiutect) (l i- 
gura 1.26B). Ás proteínas quinases são enzimas que fostorilam ou¬ 
tras proteínas utilizando o ATR A maioria dos organismos 
eucariontes multicelidares utiliza em várias quinasos que $ao ati¬ 
vas em diferentes fases do ciclo celular. Para suas atividades, todas 
dependem de subum Jades reguladoras chamadas de dclinas, \ 
atividade regulada das CDKs é essencial para a transição de Gt 
para S e de C 2 para M. bem como, ainda, para a entrada, no ciclo 
celular, de células que não estão em divisão. 

A atividade CDK pode ser regulada de várias formas, mas os 
dois mecanismos mais importantes são (I) a síntese e a destruição 
da ciclina e (2) a íosfortlação e a desiostonlução (.tos resíduos dt- 
amínóácidüs-chave na proteína CDK. As CDKs são inativas, a me¬ 
nos que estejam associadas a adma. A maioria das cidinas e re< i 
ciada (do inglês, liimora* rapidamente Elas <w smtgli/adas 
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FIGURA 1.26 (A) Diagrotna Jn ciclo celular. (R) 

Diagrama da regulação do ciclo colo lar pela proteína 
quinasc dependente de cicliij^ EtíDK). Durante a fase G 1? a 
CDK está na forma inativa. A CDK torna-se ativada pola 
ligação à ddina C, (Qd e por ser íosforilada (?) no sítio de 
ativação. A ativação do complexo CDK-cidina permite a 
transição para a la se S* No final da fase $, a deli na Gi ê degradada 
u ,i CDK édesfosforilada, resulíffido em uma CDK inativa, A célula 
entra em C : . Durante a G lr a CDK inativa liga-se ã dclina müótíca 
(C ■ I ou cielí na M Ao mesmo tempo, o complexo CDK-ciclitia torna-se 
losíorilado em ambos os sítios de ativação e de inibição. Esse complexo 
e ainda inativo, porque o sítio inibitório está fosforiladp. O complexo 
inativo toma-se ativado quando o fosfato é removido do sítio inibitório 
por uma proteína fosfatase. A CDK ativada estimula a transição de G> 
para mitose. No final da mitose, a delira mitótíea é degradada e o 
fosfato remanescente no sítio de ativação ê removido por uma fosfatas*»; 
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então, degradadas ahvamente (usando ATP) em pontos específi¬ 
cos do eido celular Às delirias são degradadas no citoplasma por 
um grande complexo pmfceolítico denominado prateassomo, An¬ 
tes da degradação pelo proteassomo, as ridinas são marcadas para 
n destruição pela ligação a uma pequena proteína, a ubiqmiitui, em 
um processo que exige ATP, A ubiquitinaçâo consiste em um me¬ 
canismo geral de marcação de proteínas celulares destinadas a de¬ 
gradação (ver Capítulo 14), 

A transição de G; para S requer um conjunto de ddina s (co¬ 
nhecidas com cídinas G s j diferentes daquelas que são necessários 
a transição de C 2 pira mitose, na qual asddinas mitóticas ativam 
ns CDKs (ver Figura I 26B)* As Cl 'Ks possuem dois sítios de fosfev- 
j ilação da tirosina: um provoca a ativação da enzima; o outn> cau¬ 
sa a inativação. Quinases específicas realizam tanto as fosforilações 
de ativação quanto as de inibição. 

Da mesma forma, as proteínas fosfatases podem remover o 
fosfato das CDKs, estimulando ou inibindo sua atividade, depen- 
drado da posição do fosfato. À adição ou a remoção dos grupos 
fosfatos das CDKs sao processos allamente regulados e amstitu- 


em um importante mecanismo para o controle da progressão do 
ciclo celular [Figura L26B). Os inibidores de ddina exercem um 
papel importante na regulação do ciclo celular em animais e pro¬ 
vavelmente também em plantas, embora pouco se conheça 

esses inibidores cie ddina em vegetais. 

Por último, como será visto màis adiante neste volume, cerus 

hormônios vegetais são capazes de regular o eido celu ar pof rt 
guiar a síntese de enzimas-chave na rota de regulação. 


PLASMODESMAS 

Os plasmodesmás são extensões tubulares da membrana pk* 
m ática, de 40 a 50 nm de diâmetro, que atravessam a panv l u 
e conectam os citoplasmas das célu las adjacentes. isti> qut v 
ria das células vegetais é interconectadá dessa maneira, os u 
mas formam vim referido como simplosto. t tran>i <■ _ 

íntercelulár de solutos por intermédio dos plasiinxiesmas t\ m 
chamado de transporte simplástico (ver Capítulos 4 e oh 
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Existem dois tipos de piasmodesmas: o primário e o 
secundário 

0> plasiiKKÍesmaS primários formanvse durante a díodne- 
quando as vesíoifas derivadas do Colgi. que contém os prectir- 
s ores da parede celular, fusionam -se com a placa celular ia fu lura 
lamela média). Mesmo constituindo uma lamina continua, a placa 
celular éatraversada por inúmeros poros (Figura 1.27A), nos quais 
vestígios do aparelho do fuso, consistindo dé RE v microtúbulns, 
interrompem a fusão das vesículas. O posterior depósito dos polf- 
meros da parede aumenta a espessura das duas paredes celulares 
primárias, em ambos os lados da lamela média, gerando canais 
lineares revestidos de membrana {Figura I 27B), 0 desenvolvimen¬ 
to dos pjasmodesmas primários proporciona a continuidade dire¬ 
is o a a i m lí n i caça o en tre as cé I u las q ue sá < ;i re la dona d a s p el a c srigem 
cJonal íi. é, derivadas da mesma célula-mãe). 

Os plasmodesmas secundários formam-se entre as células, 
após suas paredes terem sido depositadas, Eles originam-st 1 peta 
evagi nação da membrana na superfície da célula ou por ramifica¬ 
ção dos plasmndesmas primários (Lucas e Wolf r 1993). Além do 
aumento da comunicação entre as células relacionadas pela ori¬ 
gem cfonâl, os plasmodesmas secundários permitem a continui¬ 
dade srmplástíca entre as células de origens diferentes. 


Os plasmodesmas apresentam uma estrutura interna 
complexa 

Como os poros nucleares, os plasmodesmas apftscntam uma 
estrutura interna complexa, a qual atua na regulação do tráfego 
macromolecular de célula a célula. Cada plasmodesma contém um 
túbuio estreito de RE denominado des mo iú bulo (ver Figura 1,2715). 

O c^motubuLo é continuo com o RE das células adjacentes, As¬ 
sim, o sim pias to une não apenas o citoplasma das células adjacen¬ 
tes, mas também os conteúdos do lume do RL Entretanto, ainda 
não está ciam se o desmótúbuk) realmente representa uma passa¬ 
gem, pois parece não existir um espaço entre as membranas, as 
quais estão firmemente comprimidas. 

Proteínas globulares estão associadas á membrana do desmo- 
túbuki e à membrana plasmática no poro (ver Figura 1.27B). Essas 
proteínas globulares parecem estar interconectadas por extensões 
radiais, dividindo o poro em oito ou dez microcanais (Ding ecols., 
1992) Algumas moléculas podem passar de célula para célula atra¬ 
vés dr* pIasm<»d vsm as, provav■.• I me nte Fluindo pelos mierocanais,, 
embora a via exata de comunicação não tenha sido estabelecida„ 

Seguindo o movimento de corantes fluorescentes de diferen¬ 
tes tamanhos por meio dos plasmodesmas das células da epider¬ 
me foliar, Robards e Lucas (1990) determinaram que a massa 
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IGURA 1.27 Plasmodesma h entre as células. (A) ElGçlromicrogrufiíi. 
^ UÍMti P ar ^é separando duas células adjacentes, mostrando os 
pasmâfesmas. (B) Visão esquemática de uma parede ceifar com dois 
plasmodesmas de fornias distintas. O desmotúbub é çpiítfnuo com o RE 
das células adjacentes. As proteínas revestem a superfície exlerna do 
aesmoUibuIo e a superfície interna da membrana plâsm ática; as du,r. 
superii pafecem ser conectadas por filamentos proteicos O espaço 
eutre *> revestimento proteico das duas membranas aparentemente 
controla as propriedades sdefctvâB !os plasmodesmas (A,deTilru.*\ , 

CO i ' 1991; B, segundo Budwtan e cíjIs . 2(KHV| 
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molécula r Jf mi tanto paw o transporte em de cerca de 7iH1 a \jm 
dãJtons, o equivalente áò tamanho molecular de cerca de 1? a 2 
niii I:üso c o limite de exclusão dc lamanho (SEL - f i.\i Ji/sirtíf 
fmiit) dt> plasmodesma. 

Se a largura de li má conexôticitoplasmática ede aproximada¬ 
mente 5 a 6 nm, como moléculas maioTes do que 2 nm são excluí¬ 
das? As proteínas ligadas á membrana plasmática e ao RE nos 
plasmodesnnis parecem agir restringindo o tamanho de molécu¬ 
las que podem passar através do poro. Como será visto no Capítu¬ 
lo 16, os SELs dos phismodesmas podem ser regulados. O 
mecanismo para a regulação dos mesmos é pouco entendido, mas 
a localização da actina e da miosina no plasmodesma, formando 
as extensões "radiais" íver Figura 1.2713), sugere que elas podem 
participar deste p rocesso (Wh i te e col s., 1994; Rad i* >rd e VV h i te, 
10%). Estudos recentes também tem relacionado ás proteínas qui- 
nases dependentes do caldo à regulação do SEL dos plasmodes- 
mas. 


RESUMO 

Apesar da grande diversidade em forma e tamanho, todos Os 
vegetais realizam processos fisiológicos semelhantes, Como pro¬ 
dutores primários, as plantas convertem a energia solar em ener¬ 
gia química. Sendo privados de movimento, os vegetais devem 
crescer em direção ã luz e possuir sistemas vasculares eficientes 
para o mm imento da agua, dos nutrientes minerais e dos produ¬ 
tos fclossíntéticos por todo o corpo da planta. As plantas terrestres 
verdes também devem apresentar mecanismos para evitara des¬ 
secação. 

Os principais sistemas de órgãos vegetatí vos das plantas com 
sementes são a parte aérea e a raiz. A parte aérea consiste de dois 
tipos de órgãos: o caule e as folhas. Ao contrário do desenvolví- 
mento animal, o crescimento dos vegetais é indeterminado, devi¬ 
do a presença de tecidos meriste má ticos permanentes nos ápices 
caulinares e radiculares, os quais originam novos tecidos e órgãos 
duranL toda a fase vegeta ti va du ciclo de vida. Os meristemas 
laterais (o câmbio vascular e o câmbio suberoso) são responsáveis 
pelo crescimento em diâmetro ou crescimento secundário. 

Ires principais sistemas de tecidos são identificados: dénní- 
co r fundamental e vascular Cada um deles contem uma variedade 
de tipos celulares especializados para diferentes funções. 

Os vegetais são eucaríontes e têm a organização celular tipi¬ 
camente eucariotica, ou seja, apresentam núcleo e citoplasma. O 
genoma nuclear regula o crescimento e o desenvolvimento do or¬ 
ganismo. 0 citoplasma é envolto por uma membrana plasmática e 
contém numerosas organelas delimitadas por membranas, inclu¬ 
indo os plaslídeos, as mitocôndrias, os microcorpos, os oleosso- 
mos e um grande vacúo lo cen tra I. Os c 1 u rop la s tos e as mi tocônd ri as 
SíHi organelas se mi-a li tono mas, que contêm o seu próprio DMA, 
Apesar díssi►, a maioria das proteínas é codificada peio genoma 
nuclear e importada do citosol. 

t Is componentes do citoesqueleto — microtubulos, microfíla- 
mimlos v filamentos intermediários — participam em vários pro- 
Cf-,hos que envi4vem movimentos intracelulares, coibo a mitose, a 
1 '' ri■ s 111 * I itopi),i^r j ialn;a. i> transporte de vesículas secretoras, a for¬ 
mação da placa celular e o depósito das microfibrilas de celulose. 
O processo pelu qual as células se reproduzem é denominado ciclo 
celular, Esse ciclo consiste das fases G| f S, e M, A transição de 
uma fase para outra é regulada pelas proteínas quinases depeiv 


den I. es 1 1e cíc Ima A a t L v i da de d a s t D Ks è reg ulad a 
pela fosforilação de proteínas. 


por ciclína s f. 


Durante a citoeinese, o fragmoplasto origina a placa Ce i ul 
em um processo de múltiplas etapas, que envolve a fusão de v ^ 
cuias. Após a citoeinese, a parede celular primária é detH>&it c -id wi 
citoplasma das células adjacentes ê contínuo através das üàr&ií 
celulares em decorrência da presença de canais revestidos pcirml''' 
branas denominados plasmodesmas, os quais atuam na * m " 
cação célula a célula. 


Material da Internet 


Tópicos da Internet 

1.1 O reino vegetal 

Análise e descrição dos principais grupos do reino veae 
tal, 

1.2 A estrutura da flor e o eido de vida das angíospermas 
As etapas do modo reprodutivo das angíospermas são 
discutidas e ilustradas. 

1.3 Sistemas de tecidos vegetais: dármito, fundamental e 
vascular 

Ê fornecido um detalhamento da anatomia vegetal 

1.4 As estruturas dos glkosilglicerideos do cloroplasto 
São ilustradas as estruturas químicas dos lipídeos dos 
doroplastos. 

1.5 As múltiplas etapas na formação da placa celular após 
a mitose 

Descrição dos detalhes da produção da placa celular 
durante a dtocinese nos vegetais. 
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Energia e enzimas 


0 fluxo de energia é unia característica universal dos sistemas 
^ ivos, alem de ser, também, a essência dos movimentos e das 
reações atômicas 0 moleculares que caracterizam os seres ina¬ 
nimados. As moléculas de água não poderiam mover-se no solo, 
penetrar na planta, ascender pelo xilema, entrar na folha e sair 
para a atmosfera sem que gradientes de energia direcionassem 
tais movimentos. A luz do sol, a parte visível do espectro ele¬ 
tromagnético, deve ser capturada e convertida em energia quí¬ 
mica, permitindo a síntese de moléculas orgânicas complexas 
necessárias a manutenção da vida. De feto, não existe um único 
processo físico ou químico nos vegetais que não envolva al¬ 
gum tipo de transformação de energia. Assim, 0 estudo da ener¬ 
gia nos sistemas vivos — ou bíoenergética — é fundamental 
para o entendi mento da fisiologia vegetal 

liste capitulo revisa os conceitos bàsia>s e os princípios da 
transformação de energia, denominada JmtkhfrHriw/iVi, bem 
como a sua aplicação em plantas e em outros organismos. O 
conceito de energia liv re fornece uma estrutura para a compre- 
ensãu da direção dos processos espontâneos A presença de 
membranas semi permeáveis nas células vivas permite a for¬ 
mação de gradientes que acionam um grande número de rea¬ 
ções necessárias à vida. Este capítulo oferece uma introdução 
<los conceitos de transporte de membranas, os quais são trata¬ 
dos mais detalhadamente nos Capítulos 3 e 4, a respeito de re- 
áçoL> hídricas, e no Capitulo h, sobre transporte de solutos. 

Iara concluira vida seria impossível sem a presença das 
o^jwi,-, proteínas catalisadoras que aceleram reações, as quais 
ocorreriam muito lentamvnte para que os processos biológicos 
se realizassem com eficiência. Portanto, este capítulo ê finaliza:? 
d- com uma breve visão geral da estrutura de proteínas, dos 
mecanismos de reações catalisadas por enzimas e as maneiras 
pelas quais as enzimas São reguladas nas células vivas, 


FLUXO DE ENERGIA NOS SISTEMAS VIVOS 

ENERGIA E TRABALHO 

Primeira lei: a energia total e sempre conservada 

A mudança na energia interna de um sistema representa 
0 máximo de trabalho que ele pode executar 

Cada tipo de energia è caracterizado por um fator 
capacidade e por um fator potencial 

A DIREÇÃO DOS PROCESSOS ESPONTÂNEOS 

Segunda lei: A entropia total sempre aumenta 

Um processo é espontâneo se AS for positivo para o 
sistema e seu meto externo 

ENERGIA LIVRE E POTENCIAL qUÍMfCO 

\G è negativo para processos espontâneos em 
temperatura e pressão constantes 

A mudança-padrão na energia livre, AG 0 , é a mudança na 
energia livre quando a concentração dos reagentes e 
dos produtos é 1 M 

0 valor de \G e uma função do deslocamento da reação a 
partir do equilíbrio 

A mudança na entalpia mede a energia transferida como 
calor 

REAÇÕES REDOX 

A mudança na energia livre de uma reação de oxidação- 
redução é expressa como Potencial Redox Padrão em 
unidades eletroquimícas 

{Continua) 
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O POTENCIAL ELETROQUÍMICO 

O transporte de um soluto nào-carregado contra seu 
gradiente de concentração diminui a entropia do 
sistema. 

O potencial de membrana é o trabalho que deve ser 
realizado para mover um ion de um lado da 
membrana para o outro, 

A diferença do potencial eletroquimico, i(i r inclui os 
potenciais de concentração e elétrico. 


ENZIMAS: OS CATALISADORES DA VIDA 

As proteínas são cadeias de armnoácidos unidos por 
ligações peptídkas 

A estrutura da proteína é hierárquica 

As enzimas são proteínas catalisadoras altamente 
especificas 

As enzimas diminuem a barreira de energia livre entre 
substratos e produtos 

Uma equação cinética simples descreve uma reação 
catalisada por enzima 

As enzimas estão sujeitas a vários tipos de inibição 

pH e temperatura afetam a velocidade de reações 
catalisadas por enzimas 

Os sistemas cooperativos aumentam a sensibilidade a 
substratos e são normalmente alostéricos 

A cinética de alguns processos de transporte de 
membranas pode ser descrita pela equação de 
Mkhaeíis-Menten 

A atividade enzimétka é frequentemente regulada 


RESUMO 



PARTE 


Transporte e translocação 
de água e solutos 






A água eas 
células vegetais 


A ÁGUA DESEMPENHA UM PAPEL FUNDAMENTAL na vida da planta. 
Para cada grania de matéria orgânica produzida pela planta, aproximadamen¬ 
te 500 g de água sâo absorvidos pelas raízes, transportados através do corpo da 
planta e perdidos para a atmosfera. Mesmo um pequeno desequilíbrio nesse 
fluxo de água pode causar déficits hídricos e mau funcionamento severo de 
inúmeros processos celulares. Assim, toda planta deve realizar um balanço 
delicado de sua absorção e perda de água, o qual se constitui em um sério 
desafio para as plantas terrestres. Para fotossintefear, elas precisam retirar di¬ 
óxido de carbono da atmosfera, mas, ao fazê-lo, expõem-se à perda de água e á 
ameaça de desidratação. 

A principal diferença entre células animais e vegetais, que afeta virtual- 
mente todos os aspectos de suas relações com a água. v a presença da parede 
celular nas plantas, que lhes permite desenvolver grandes pressões hidrostáti¬ 
cas internas, chamadas de pressões de turgor, resultantes do processo normal 
de balanço hídrico. A pressão de turgor é essencial para muitos processos fisio¬ 
lógicos, incluindo expansão celular, trocas gasosas nas tolhas, transporte no 
floerna e vários processos de transporte pelas membranas. A pressão de turgor 
também contribui para a rigidez v a estabilidade mecânica de tecidos vegetais 
não-lígnificados. Neste capitulo, será considerada a maneira como a agua mo¬ 
vi menta-se para dentro e para fora das células vegetais, enfatizando as pro¬ 
priedades moleculares da água e as torças físicas que influenciam o seu movi¬ 
mento em nível celular. Porém, primeiro serão descritas as principais funções 
da água na vida vegetal. 


A ÁGUA NA VIDA DAS PLANTAS 

A agua compreende a maioria da massa de células vegetais, o que pode de 
imediato ser constatado se forem visualizadas au microscópio seções de célu¬ 
las vegetais maduras: cada célula contém um grande vacúulo cheio de água. 
Nessas células, o citoplasma compreende somente de 5 a 10 H V do volume celu¬ 
lar; o restante é p vacúolú. A água tipicamente constituí de 80 a 95% da massa 
de tecidos vegetais em crescimento. Vegetais comuns, como cenoura e alface, 
por exemplo, contém de 85 a 95% de água. A madeira, que é composta princi¬ 
pal mente por células mortes, tem um conteúdo hídrico menor; oaíbuJtnü,que 
alua no transporte d<i rilema, contém de Ü5 a 75% de água; o cerne, poi sua 
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FIGURA 3.1 Produtividade do milho em função da disponibilidade 
de água. Üs dados aqui pintados foram coletados em uma fazenda de 
loiva durante quatro anos. A disponibilidade de água foi avaliada pelo 
número de dias sem estresse hídrico durante um período de crescimento 
de nove semanas (dados de tVrtiíkTrttfíJQfir FrW Supp!y f i^M), 



FIGURA 3 .2 I VoduHvídade de vários ecossistemas em função tia 
precipitação anual. A produtividade foi estimada pelo acúmulo liquido 
de matéria orgânica acima do solo durante o crescimento e reprodução 
(Whittaker, 1970). 


vez, tem conteúdo hídrico um pouco menor As sementes, com 
conteúdo de agua de 3 a 15%, es lã o entre os tecidos vegetais mais 
secos, mas antes de germinarem precisam absorver uma quantida¬ 
de considerável de água. 

A água é o mais abundante c, inquestionavelmente, o melhor 
solvente que se conhece. Como solvente, constitui o meio onde 
moléculas movimentam-se dentro de células e entre elas, influen¬ 
ciando grandemente a estrutura de proteínas, ácidos nudéicos, po 
Jissacarídeos e outros constituintes celulares. A água forma o 
ambiente onde ocorre a maioria das reações bioquímicas celulares 
e participa direta mente em muitas reações químicas essenciais. 

As plantas absorvem e perdem água continuamente. À maio¬ 
ria da água perdida pela planta evapora da folha a medida que o 
CO, necessário à fotossíntese é absorvido da atmosfera. Em um 
dia ensolarado, quente e seco, uma folha renovará até 100% de sua 
água em apenas uma hora. Durante o período de vida da planta, 
uma quantidade de água equivalente a 100 vezes o peso fresco da 
mesma pode ser perdida através das superfícies foliares. Essa per¬ 
da de água é chamada de transpiração. 

A transpiração é uma forma eficiente de dissipar o calor pro¬ 
veniente do sol. O calor dissipa-se porque as moléculas de água 
qui.' escapam para a atmosfera têm energia maior que a média, o 
que promove a quebra das ligações que as seguram no líquido. 
Quando tais moléculas escapam, elas deixam para trás uma massa 
de moléculas com energia menor que a média e, portanto, um cor¬ 
po líquido mais frio, Para uma folha típica, quase metade do gan¬ 
ho líquido de calor do sol é dissipado pela transpiração. Além disso, 
a corrente de água absorvida pelas raízes é uma importante via de 
condução dos minerais dissolvidos do solo até a superfície radicu- 
lar (ver Glossário), para absorção. 

Ué todos iís recursos de que a planta necessita para crescer e 
funcionar, a água é o mais abundante e> ao mesmo tempo, o mais 
I i rn i I m te pa ra a prod li t i v i d ad e ag ricola (F:ig li ra 3,1). C> ía U j de a 


água ser Ümitante é o motivo peio qual existem as práticas de irri¬ 
gação de culturas, A disponibilidade de água igual men te limita a 
produtividade de ecossistemas naturais (Figura 3.2). Assim, a com¬ 
preensão a respeito da absorção e perda de água pelas plantas é 
muito importante. 

Este estudo da água começará levando em consideração como 
a sua estrutura dá origem a algumas de suas propriedades físicas 
singulares. Serão examinadas as bases físicas do movimento da 
água, o conceito de potencial hídrico e a aplicação desse conceito 
nas relações hídricas celulares, 

A ESTRUTURA E AS PROPRIEDADES DA ÁGUA 

Á água tem propriedades especiais que lhe permitem atuar 
como um solvente e ser pronta mente transportada ao longo do 
corpo da planta. Tais propriedades derivam prima ria mente da es¬ 
trutura polar da molécula de água. Nesta seção, será examinado 
como a formação de ligações de hidrogênio contribui para aquelas 
propriedades da água que são necessárias ã vida 

A polaridade das moléculas de água gera ligações de 
hidrogênio 

A molécula de água consiste de um átomo de oxigênio Ifv^' 

covalentemente a dois átomos de hidrogênio, Asduas ligações í- 

H formam um ângulo de 105 (Figura 3.3), Por ser mais eletone- 
gativo que o hidrogênio, o oxigénio tende 4 atrair os eletrons da 
ligação cova lente. Essa atração resulta ém uma carga negativa pnr- 
cial na extremidade da molécula formada peto oxiguiio-L t ju um, 
carga positiva parcial em cada hidrogênio. Essas cargas pamai- 
são iguais, de forma que a molécula de água nao possui carga j- 

- j 

Essa separação de cargas pardais, juntamente com a forma Ja 
molécula de água, toma a água uma molimtapow. enquanto >■»- 
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FIGURA 3.3 EDiagrama da molécula de água. As duas ligações 
inframr ilecuJanes hid rogén io-oxigénio forrn,im u m ángu lo d v 105 ? As 
cargas parciais opostas (a- e è+) na mnJécufa de água levam a formação 
da* ligações de hidrogênio com outras moléculas de água. O oxigénio 
(em seis elétrons nos orbitais externos; cada hidrogênio tem um. 


A polaridade da água a torna um excelente solvente 

A água v um excelente solvente: ela dissolve quantidades mai¬ 
ores de uma variedade mais ampla de substancias que outros sol¬ 
ventes correlates, Essa versatilidade como solvente deve-se, em 
parte r ao pequeno tamanho da molécula de água e f em parte, á sua 
natureza polar. Esta última faz da água um solvente particular- 
mente bom para substancias iõnícas e para moléculas como açúca¬ 
res e proteínas, que contêm grupos polares —OH ou —Vl-k 

As ligações de hidrogênio entre moléculas de água e íons e 
entre água e solutos polares em solução efetiva mente reduzem a 
atração eletrostática entre substâncias carregadas e, portanto, au¬ 
mentam a sua solubilidade* Além disso, as extremidades polares 
das moléculas de água podem orientá-las para perto dc grupos 
carregados ou parcialmente carregados de matromolétulas, for¬ 
mando capas de hidratação As ligações de hidrogênio entre ma- 
cromoléculas e água reduzem a interação entre as macromoléculas 
e ajudam a trazê-las para a solução. 


gas parciais opostas entre moléculas de água vizinhas tendem a 
atraí-las mutuamenle A fraca atração eletrostática entre moléculas 
d água, conhecida como ligação de hidrogênio, é responsável por 
muitas das propriedades físicas não-comuns da água. 

Entre a água e outras moléculas que contenham átomos ele- 
trpnegãtivos (0 ou N) também podem-se formar ligações de hi¬ 
drogênio. Lm soluções aquosas, as ligações de hidrogênio entre 
moléculas de água geram agrupamentos ordenados locais de água, 
que, devido ã agitação térmica contínua das moléculas de água, 
continua mente formam-se, quebram-se e se refazem (Figura 3.4), 


As propriedades térmicas da água resultam das ligações 
de hidrogénio 

As numerosas ligações de hidrogênio entre as moléculas de 
água resultam em propriedades térmicas incomims, tais conto o 
alto calor específico e o alto calor latente de vaporização, Calor 
específico é o calor necessário para aumentar a temperatura de 
uma substância em uma quantidade especifica.. 

Quando a temperatura da água é aumentada, as moléculas 
vibram mais rapidamente e com maior amplitude Para permitir 
essa movimentação, precisa ser adicionada energia ao sistema para 
quebrar as ligações de hidrogênio entre as moléculas de água. As¬ 
sim, comparada com outros líquidos, a água requer uma adição de 
energja relativamente grande para aumentar a sua temperatura. 
Tal exigência de grande adição de energia e importante para as 
plantas, porque ajuda a tamponar as flutuações de temperatura. 

0 calor latente de vaporização é a energia necessária para 

separar as moléculas da fase líquida e levá- 
las para a fase gasosa à temperatura cons¬ 
tante — um processo que ocorre durante a 
transpiração, Fara água a 25 C o calor de 
vaporização é 44 kj mol -1 — o valor mais 
alto conhecido para líquidos. A maior par¬ 
te dessa energia e utilizada para quebrar 
as ligações de hidrogênio entre moléculas 
de agua. 

0 alto calor latente de vaporização da 
água permite as plantas se refrescarem por 
evaporação da água das superfícies folia¬ 
res, as quais estio sujeitas a aquecer poi 
causa do acréscimo de radiação proveni¬ 
ente do sol. A transpiração é um compo¬ 
nente importante da regulação térmica das 
plantas. 


W Configuração correlacionada fft) Configuração aleatória 



3.4 (Aj As, fígaçpes de hidrogênio entre moléculas de água resultam em agregações 
^ aJs _ féculas de água ibj Devido « agitação térmica contínua das moléculas de água. essas 
fi^gaçoes têm vida curta; elas se quebram rapidamente, formando configurações muito mais 
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As propriedades de coesão e adesão da água são devidas 
ás ligações de hidrogênio 

V% iiuihkutesdeágua na interface anágua são mais fo rí emente 
atmdas ás moléculas vizinhas qucã fase gasosa êm contato com a 
superfície da ágçtfi. Como consequência dessa atração desigual a 
interface ar-água minimiza sua área superficial Para aumentar a 
área de superfície de uma interface ar-água, ligações de hidrogê¬ 
nio precisam ser quebradas, o que requer um acréscimo de ener¬ 
gia A energia necessária para aumentar a área de superfície é 
conhecida como tensão superficial. A tensão superficial não ape¬ 
nas influencia a forma da superfície, mas lambem pode gerar uma 
pressão sobre o restante do líquido. Conforme se verá mais tarde, 
a tensão superficial nas superfícies de evaporação das folhas gera 
as forças físicas que puxam a água peio sistema vascular das plan¬ 
tas. 

A grande formação de ligações de hidrogênio na água tam¬ 
bém dá origem â propriedade conhecida como coesão, atração 
mútua entre moléculas. Urna propriedade relacionada, chamada 
de adesão, refere-se á atração da água a uma fase sólida, como a 
parede celular ou a superfície de um vidro. Coesão, adesno e ten¬ 
são superficial originam um fenómeno conhecido como capilari¬ 
dade, movimento da água ao longo cie um tubo capilar. 

Em um tubo capilar de vidro vertical mente orientado, o mo- 
\ imento ascendente de água é devido (tia atração da ãguã ã su¬ 
perfície polar do tubo de vidro (adesão) e (2) à tensão superficial 
da água, que tende a minimizar a área da interface ar-água, Juntas, 
adesão e tensão superficial puxam as moléculas de água, fazendo 
com que elas subam pelo tubo até que a força de ascensão seja 
balanceada pelo peso da coluna de água. Quanto menor o tubo',, 
maior a ascensão capilar. Para cálculos relacionados á ascensão 
capilar, ver o Tópico 3.1 na Internet. 

A água tem uma grande resistência a tensão 

A coesão proporciona á água uma grande resistência ã ten¬ 
são, definida como a força máxima por unidade de área que uma 
coluna de água pode suportar antes de quebrar. Normalmente, não 
se pensa em líquidos como tendo força de tração; entretanto, tal 
propriedade deve existir para que uma coluna de água seja eleva¬ 
da em um tubo capilar. 

Ú possível demonstrar a força de tração da água colocando-a 
em uma seringa tampada í Fígura 3.5 j. Quando o êmbolo é empur¬ 
rado, a agua é comprimida ese desenvolve uma pressão hidrostá¬ 
tica positiva. A pressão é medida em unidades chamadas pntaiií 
4 Pa) ou, ma is convenientemente, wegflprtsoí/s (MPa). Um MPa equi¬ 
vale a aproximadamente 9,9 atmosferas. A pressão equivale á for¬ 
ça por unidade de área (1 Pa= 1 N nr-) ou a energia por unidade de 
volume (IPa = 1 J nr'1 Um newton (N) é igual a 1 kg m s _l . A 
Tabela 31 compara unidades de pressão. 

Sé o êmbolo for puxado, em vez de ser empurrado, desenvol¬ 
ve-se uma tensão na água, ou prtfssiíci tóüítá|o itégahva, para re- 
■os'" íi (ração. Quão forte deve-se puxar o êmbolo antes que as 
moléculas de água separem-se uma das outras e a coluna de água 
se quebre? Quebrar uma coluna de água requer energia suficiente 
para n unper as ligações de hidrogênio que atraem as moléculas de 
água umas ás outras. 


!\ fir l A.dtmrnvn) do (ubn vn\ qutsi.ni ü <> *>u diámtlt:' 



FIGURA 3,5 Uma seringa selada pode ser usada para criar pres*w 
positivas e negativas em um fluído como a água. Ao ser ompirrad» 7, 
émbnln comprime o fluido e se desenvolve uirtn pressão positiva, Se 
unvi pequena bolha de ar é aprisionada dentro da seringa, eb tjncolhf 
medida que a pressão aumenta Ao puxar o êmbolo, u fluído d#env 0 |ve 
uma tensão ou pressão negativa. Qualquer bolha de ar presente na 
seringa expandirá à medida que a pressão é reduzida 


Estudos cuidadosos demonstraram que a água em pequenus 
capilares pode resistir à tensões mais negativas do que-30 MPa h 
sinal negativo indica tensão, em oposição a compressão). Tal valor 
é apenas uma fração da força de tração teórica da água, computa¬ 
da com base na força das ligações de hidrogénio; no entanto, 0 
bastante substancial, 

A presença de bolhas de ar reduz a força de tração de uma 
coluna de água. Por exemplo, na seringa ilustrada na Figura 3,5, a 
expansão de bolhas microscópicas norma Imente interfere na capa¬ 
cidade da agua de resistir a tensão exercida pelo êmbolo. Se uma 
minúscula bolha de ar forma-se na coluna de água sob tensão, essa 
bolha de ar pode se expandir indefinidamente, resultando no ai* 
lapso da tensão da fase líquida, fenómeno conhecido como cavita- 
çào. Como se verá no Capítulo 4, a ca citação pode ter um efeito 
devastador sobre o transporte de água ao longo do xilema 

PROCESSOS DE TRANSPORTE DE ÁGUA 

Quando a água move-se do solo, através da planta, até a at¬ 
mosfera, ela se move por meios amplamente variáveis (parede ce¬ 
lular, citoplasma, membrana, espaços de aeração) e os mecanismos 
que a transportam também variam com o tipo de meio. O movi¬ 
mento da água nas membranas vegetais há muito tem despertado 
o interesse de pesquisadores. Especificamente, havia dúvida m-* o 


TABELA 3*1 

Comparação de unidades de pressão _ 

1 atmosfera = 14 r 7 libras por polegada quadrada 

= 760 mm Hg íno nível do mar 45* de lautudej 

= 1,013 bar 
= 0,1013 MPa 
= 1 r ül3 * 10 1 * * * S Pa 

Um pneu de carro é tipicamente inflado a cerca de 0 ( 2 MPa. 

A pressão da água em encanamentos caseiros è tipicamente LU- 

A pressão de àgua a 15 pés (5 mj de profundidade e de cerca ae 
0,05 MPa, _ 






































A água e as células vegetais 


65 


movimento de água pata dentro das células limita va-se â difusão 
de moléculas de água por meio da dupla camada lipídíta da mem- 
brana pia sm ática ou st- lambem envolvia difusão pelos poros pro¬ 
teicos (Figura 3.6). 

Aíguns estudos i nd içaram que a difusão d treta mente por meio 
da dupla camada lipídica não era suficiente para explicar as taxas 
de nun ímento de água observadas pelas membranas, mas a evi¬ 
dencia em fav or de porüs microscópicos não era convincente. Essa 
incerteza foi desfeita com a descoberta recente das aquaporinas 
i ver figura 3.6). que são. proteínas integrais de membrana, as quais 
í l i rm a m ca na is selet i vos â ág ua por í n ferméd to d a me mb ra na U ma 
ve/ que a água difunde-se mais rapidamente através desses canais 
do que pela dupla camada lipídica, as aquaporinas Facilitam o mo¬ 
vimento de agua para dentro das células vegetais (Weig e coK, 
[997; Schsffnér, 1998; Tyerman e cok, 1999). Note que embora a 
presença de aquaporinas possa alterara U ™? de movimento da ágtta 
por mero da membrana, das não mudam a direção de transporte 
ou a força propulsora para movimento da água. O modo de ação 
Jas a q u a p t *ri na s es tá se n d o a t i va men te pesq u isad o f! ã jkh c>rshi d e 
Cüls„ 2002). 

Agora, serão considerados as dois processos principais no 
transporto de água: difusão molecular e fluxo de massa- 

Difusão é um movimento de moléculas por agitação 
térmica aleatória 

As moléculas de água em unta solução não são estáticas; elas 
estão em continuo movimento, colidindo umas com as outras e 
trocando energia cinética. As moléculas misturam-se como resul¬ 
tado da agitação térmica aleatória das mesmas, Este movimento 


FORA DA CÉLULA 



CURA 3.6 A água pode atravessar membranas vegetais por difusão 
- moléculas individuais por meio da bieamada lipídica da 
1 n i Lira na, conforme mustiado a esquerda, nu por fjjjixu microscópico 
üt 17,3 5sa de moiéculas de água através dè poros seletivos para á água, 

' ■n.^üu-T por proleín,^ integrais de membranas cante as aquaporinas. 


aleatório è chamado de difusão Desde que outras forças não este¬ 
jam agindo sobre as moléculas, a difusão causa o movimento lí¬ 
quido de moléculas de regiões de alta concentração para regiões 
de baixa concentração — ou seja, ao longo de um gradiente do 
concentração (Figura 3.7), 

Na década de 1880, o cientista alemão Adolf Rtk descobriu 
que a taxa de difusão é d ire ta mente proporcional ao gradiente de 
concentbação tàc fAx) — ou sèja, ã diferença de concentração da 
substância s (Ac : entre dois pontos separados pela distância Ar. 
Está relação é conhecida como a primeira lei de Fick: 


A taxa de transporte, i Hf a densidade de fluxo (/.), e a quanti¬ 
dade da substancia $ que atravessa uma unidade de área por uni¬ 
dade de tempo (p. e\. r / pode ter unidades de moles por metro 
quadrado por segundo jmol m - s ‘]> O coeficiente de difusão D 
é urna constante de proporcionalidade que mede o quão facilmen¬ 
te a substância > move-se através de um determinado meio. Ocoé- 
f i ri c n te de d i fu sã o é uma ca ra c te r ist ica d a sub st ã nri a f m í A ém la s 
maiores tem menores coeficientes de difusão) e depende do meio 
(difusão em ar é muito mais rápida que difusão em líquido, por 
exemplo). O sinal negativo na equação indica que o fluxo ocorre a 
favor de um gradiente de concentração. 

A primeira lei de Fick diz que uma substância difundir-se-á 
mais rapidamente quando o gradiente de concentração tomar-se 
mais acentuado {Ac, grande) ou quando o coeficiente de difusão 
for aumentado. Essa equação contabiliza apenas o movi mento em 
resposta a um gradiente de concentração e não movimentos em 
resposta a outras forças (p. ex., pressão, campos elétricos e assim 
por diante). 

A difusão é rapida para curtas distâncias, mas 
extremamente lenta para longas distâncias 

Da primeira lei de I ick, poete se derivar uma expressão para o 
tempo requerido por uma substância para dítundir-se ao longo de 
uma distância especifica. Se as condições iniciais são bis que todas 
as moléculas de soluto estão concentradas no ponto inicial (Figura 
3.8A), a frente de concentração move-se para longe do ponto inici¬ 
al, conforme mostrado para um tempo posterior na Figura kSB A 
m ed i d a q ue a su bs ta nc i a d Ls ta nc ia - se dt ■ p i >n tt uni c ia I, o gra<. 1 ien t e 
cie concentração toma-se menos acentuado (Dc, decresce) e, as¬ 
sim, o movimento liquido fica mais lento. 

O tempo médio necessário para urna partícula difundir-se 
por uma distância /. e igual a L-/D.., onde D, e o coeficiente de 
d ilusão, o qual depende tanto da identidade da partícula quanto 
do meio onde esta se difunde. Deste modo, o tempo medio exigi - 
do para uma substância se difundir por uma determinada dis¬ 
tância aumenta em proporção ao ijU$éíMá a distância. O coeficiente 
de difusão para a glicose em água é cerca de IÜ 4 trd s m] . Assim, o 
tempo médio necessário para que uma molécula de glicose di¬ 
fundo-se através de uma célula com diâmetro de 50 jurn e 2,5 s. 
Entretanto, o tempo médio requerido pela mesma molécula de 
glicose para se difundir por uma distância de I m em água é de 
aproximadamente 32 anos. Tais valores mostram que n difusão 
vm soluções pode ser efica/ iient r> de dimeiisões cel 11 1 ares. mas 
e demasiado lenta para o transporte de massa a longas distâiu 
lis. Eara cálculos adicionais de tempos de difusão, ver o Topuo 
3.2 na Internet. 
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Jn-termeciiáriü 


Equilíbrio 








Posição no recipiente 


FIGURA 3.7 0 mo\ imento térmico de moléculas leva ã difusão — a mistura gradual de moléculas e eventual 
dissipação de diferenças de concentração. Jnidalmente, dois materiais contendo moléculas diferentes são postos em 
contato. Esses materiais podem ser sólidos, líquidos ou gasosos. A difusão em gases ocorre com maior rapidez, em 
liquido Jã-se de forma mais lenta, mas é em sólidos que a lentidão é ainda maior. A separação inicial das moléculas 
é visualizada grafica mente nus painéis superiores e os perfis de concentração correspondentes são mostrados nos 
interiores, em função da posição, i oni o tempo, a mistura 6 a aleatorização das moléculas diminui o movimento 
líquido. Na situação de equilíbrio, os dois tipos de moléculas estão aleatoriamente (uniformemente) distribuídos. 


IN (S) 




. , ' opreheniaçâo gráfica do gradiente de concentração de urn soluto que se difunde de acordo com a lei 

\ míí ”" U ai> spíqtb foram m ida Imente colocadas no plano indicado no eixo x. (A) A distribuição das 
mtn _ as £ iitn bgo após o posicionamento no plano de origem. Observe que a concentração cai abruptamente 
í e t a que a dlistanciai x, da origem aumenta. (B) A distribuição do soluto em um ponto de tempo mais tarde* A 

i& anciá m ia da ongem das moléculas em difusão aumentou e a inclinação do gradiente tomou-se bem menos 
acentuada (Nübel, 1999J. b 
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O fíuxo de massa governado por pressão determina o 
transporte de água de longa distância 

l m segundo processo pelo qual a ágilb se movimenta é co¬ 
nhecido ovnu ÍJuvn de massa Fluxo de massa é, pois, o movi- 
mentu em conjunto de grupos de moléculas em massa, mais 
como mente em resposta a um gradiente de pressão. Entre vários 
exemplos comuns de fluxo em massa, destacam-se o movimento 
de água por meio de uma mangueira de jardim, n fluxo de um rio 
e a chuva caindo 

Se for considerado o fluxo de massa em um tubo, a taxa de 
fluxo de volume depende do raio f?) do lubo, da viscosidade ( 17 } 
de liquido p do gradiente de pressão (AVJ/âí), que governa o flu¬ 
xo, Jean-Léonard-Maríe PoiseuiUe (1707-1869) foi um médico e fí- 
sioíogista francês, e a relação desse processo é dada pela equação 
que leva o seu nome: 


Taxa de fluxo de vo fume = 


a?; 


Ar. 


Ax 



expressa 1 j m melros cúbict>s por segundo ím’ : s ). A equação mos¬ 
tra que 0 fluxo de massa governado por pressão é muito sensível 
,io raio do tubo. Se 0 raio é duplicado, a taxa de fluxo de volume 
aumenta por um fator de 16 (2 r ). 

0 fluxo de massa da água movido por pressão é 0 principal 
mecanismo responsável, pelo transporte de longa distância da água 
nu xilema. Ele também explica a maior parte do fluxo de água no 
sotue nas paredes celulares de tecidos vegetais. Em contraste com 
a difusão, 0 fluxo de massa por pressão é independente de gradi¬ 
entes de concentração de soluto, desde que mudanças na viscosi¬ 
dade sejam desprezíveis. 


reproduz irem. Processos como reações bioquímicas, acúmulo de 
solutos t? transporte de longa distância são todos movidos por um 
acréscimo de energia livre na planta ípara uma discussão detalha¬ 
da do conceito téfmodinâmieo de energia Ir, re, ver Capitulo 2 na 
Internet). 

O potencial químico da água é uma expressão quantitativa 
da energia livre ,1 ela associada. Em termodinâmica, energia livre 
representa o potencial para realizar trabalho. Observe que o po¬ 
tencial químico 0 uma grandeza relativa: ela é expressa como a 
diferença entre o potencial de uma substância em um determina¬ 
do estado e 0 potencial químico da mesma substância em um esta¬ 
do padrão, A unidade de potencial químico é energia por mol de 
substância (J mol ] ). 

Por razões históricas, os fisiologistaa vegetais tém usado mais 
coiTiitmente um parâmetro relacionado, denominado potencial hí¬ 
drico, definido como 0 potencial químico da água dividido pcln 
volume molal parcial da água (o volume de 1 mol de água): 18 x 
Hfr' 1 nr mol f O potencial hídrico é uma medida da energia livre 
da água por unidade de volume (J nr 1 Essas unidades são equi¬ 
valentes a unidades de pressão como 0 pascal, que é a unidade de 
medida comum para potencial hídrico, 0 importante conceito de 
potencial hídrico será considerado mais detalhadamente. 

Três fatores principais contribuem para o potencial hidrico 
celular 

Os principais fatores que influenciam 0 põtenrínl hídrico em 
plantas são concentração, pressão e gravidade. 0 potencial hidrico é 
s i mboi i za d 0 pi h r Y (1 etra grega j) e 0 p<>t encia 1 h íd r ico d e so! u 
ções pode ser dividido em componentes individuais, sendo nor- 
m a E men 1 e esc ri to pelc 1 segui n te so ma tórx>: 


A osmose é governada por um gradiente de potencial 
hídrico 

■vs membranas das células vegetais são seletivamente per¬ 
meáveis; ou seja, elas perimlem 0 movimento dê água e de outras 
substâncias pequenas, sem carga, através delas mais pronta mente 
do que 0 movimento de solutos maiores o de substâncias com car¬ 
ga fStein, 1986), 

Da mesma forma que a difusão molecular e 0 fluxo de massa 
P or pressão, a osmose ocorre espontaneamente em resposta a uma 
torça propulsora, Na difusão simples, substâncias inovem-se a ía- 
vur de um gradiente de concentração; no fluxo de massa por pres¬ 
são, substancias movem-se a favor de um gradiente de pressão; na 
osmose, os dois tipos de gradientes influenciam 0 transporte (Fínkels- 
tein, 1987). À dirsçSo e a ííí.tíi defluxo de âgmi atmv& de um mmbmm 
J Nírj s (b determinadas somente pdo gradiente de concentração de água ou 
peh gradiente de pressão, üws peia soma dessas duas forças propulsoras. 

Em seguida, ver-se-á como a osmose governa o movimento 
£ agua através de membranas, Primeiro, no entanto, discutir-se-a 
" conceito de uma força propulsora composta ou total, que repre- 
SLmtt! o gradiente de energia livre da água. 

0 potencial químico da água representa o sfatt/s da 
energia livre da água 

iodas as coisas vivas, incluindi j ás plantas, requerem uma adi- 
UÈ<> " jnlLnua de energia livre para manterem e repararem suas es- 
i rui uras allamente organizadas, assim como para crescerem e se 


Os termos 'ff r Y e Y expressam os efeitos de solutos, pressão e 
gravidade, respectiva mente, sobre a energia livre da água (con¬ 
venções alternativas para os componentes do potencial hídrico são 
discutidos no Tópico 3.3 na Internet). 0 estado referencial utiliza¬ 
do para definir potencial hídrico e água pura sob pressão e tempe¬ 
ratura ambientes. Será considerado cada um dos termos do lado 
d \ rei 1 0 da E q uaç ã 0 3.3. 

5 olutos* 0 termo Y., chamado de potencial de soluto 1 >u poten¬ 
cial osmótico, representa o efeito de solutos dissolvidos no poten¬ 
cial hidrico, Os solutos reduzem a energia livre da água por diluição 
da mesma. Esse é primariamente um efeito Je entropia; ou seja ,1 
mistura de solutos e água aumenta a desordem do sistema e, por¬ 
tanto, reduz a energia livre. Isto significa que o potencial osmótico 
é independente da natureza específica rio soluto. Para soluções di¬ 
luídas de substâncias indissociáveis, como a sacarose, o potencial 
osmótico pode ser estimado pela equação de vanT Hoff: 

Y^-RTCs (3.4) 

onde II 0 a constante dos gases (8 r 32 I mol 1 h j / éa temperatura 
absoluta (em graus Kelvin or K) e ■ ê a concentração de solutos da 
solução, expressa cornei 0 smoE. 1 l idade (moles de solutos totais J 
solvidos por litro de agua |mol l |) O sinal negaltvu indica que 
e> solutos dissolvidos reduzem o potencial hídrico da solução eir 
relação ao estado de referenda da água pura. 
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A rabela 3.2 mostra os valores de RT a várias temperaturas v 
os valores dr % de soluções de diferentes concentrações de solu¬ 
tos. Para solutos i&riicos que se dissociam em duas ou mais partí¬ 
culas. c. precisa ser multiplicado peio número de partículas 
dissociadas para levar em consideração o aumento no número de 
partícii las d i ssoJ vi d as. 

A Equação 3,4 é valida para soluções “ideais" a concentrações 
diluídas, Soluções reais frequentemente desviam-se das ideais, es- 
pedalmenle a altas concentrações — por exemplo, maiores do que 
Oj mo \ \ \ No nosso tratamento de potencial hídrico, assumir-se-ã 
que se está lidando com soluções ideais (Eriedmnn, 1986; NobdjW.i. 

Pressão. O termo Vpè a pressão hidrostática da solução, Pres¬ 
sões positivas aumentam o potencial hídrico; pressões negativas 
reduzem-na Às vezes, V'. é chamado de potencial da pressão. A pres¬ 
são hidrostática positiva dentro de células é aquela que se refere ã 
pressão de turgor O valor de V' também pode ser negativo, tal como 
ocorre no xiierna e nas paredes entre as células, onde uma teíjSfW 
ou pressão hidrostática negativa pode se desenvolver. Conforme será 
visto, pressões negativas fora das células são muito importantes 
para o movimento de água de longa distância na planta. 

A pressão hidrostática e medida como desvio da pressão am¬ 
biente (para detalhes, vero Tópico 3.5 na Internet). Lembre-se de 
que a água em seu estado de referência está à pressão ambiente, de 
forma que, de acordo com esta definição, T' r = 0 MPa para água em 
condição padrão. Assim, o valor de V',, para água pura em um bé- 
quer aberto é de 0 MPa, embora sua pressão absoluta seja de apro¬ 
ximadamente 0,1 MPa (1 atmosfera). 

Gravidade, A gravidade faz com que a água mova-se para bai¬ 
xo, a não ser que à força da gravidade se oponha uma força igual e 
■posta. O termo TL depende da altura (//) da água acima cie la no 
estado de referencia, da densidade da água (p ;j ) e da aceleração da 
gravidade (g). Em símbolos, escreve-se: 

*4 = P*$ b (3.5) 

onde p,..g tem um valor de 0,01 MPa nr 1 . Assim, uma distancia 
vertical de 10 m traduz-se em uma mudança de 0,1 MPa no poten¬ 
cial hídrico. 

Quando se lida com o transporte de água em nível celular, o 
componente gravitadonal í 7y é geral mente omitido porque é des- 


pr^url comparado ao potencial osmótico e à pressão hidn r 
üi. Assim, nesses casos a Equaçãn 3,3 pode ser simplificada r 

Keeiiív r * 


l:m discussões sobre solos secos, sementes e paredes rc j ü i 
res é comum encontrar-se referência a um outro componente r 
VA, o potencial mátrico, o qual é discutido no Tópico 3.5 na i n1 ^ 
net* 

Potencial hídrico tm planta. Crescimento celular, fotossintesi’ ■ 
produtividade de cultivos são todos fortemente influenciados peta 
potencial hídrico e seus componentes. Da mesma Foram que a tem¬ 
peratura corporal humana, o potencial hídrico é um bom índio 
dor geral da saúde da planta. Assim, os botânicos têm despendido 
considerável esforço no desenvolvimento de métodos acurados e 
confiáveis na avaliação do stafus hídrico das plantas. Alguns dos 
instrumentos que têm sido usados para medir V',„ 7', e % ^tau 
descritos no Tópico 3.5 na Internet. 

A água entra na célula ao longo de um gradiente de 
potencial hídrico 

Nesta seção, o comportamento osmótico de células vegetais 
será ilustrado com alguns exemplos numéricos, Primeiro, imagine 
um béquer aberto, cheio de água pura a 20 C (Figura 3.9A), Uma 
vez que a agua está aberta para a atmosfera, sua pressão hidrostá¬ 
tica é a mesma que a pressão atmosférica (TL = 0 MPa). Nãu há 
solutos na água e, assim, TL = 0 MPa; portanto, o potencial hídrico 
é0MPa(¥A= p+¥p). 

Agora, imagine dissolver sacarose na água até uma concen¬ 
tração de 0,1 fVJ (Figura 3.9B), Essa adição reduz o potencial osmê- 
tico ( TL) para -0,244 MPa (verTabela 3.2) e reduz o potencial hídrico 
( TL,,) para -0,244 MPa, 

A seguir, considere uma célula vegetal flácida ou murcha íi e, 
uma célula sem pressão de tuigor) com uma concentração interna 
total de solutos de 0,3 M (Figura 3.9C), Tal concentração de solutos 
gera um potencial osmótico (TL) de -0,732 MPa. Em decorrência 
de a célula ser flácida, a pressão interna é a mesma que a pressão 
ambiente, de forma que a pressão hidrostática (TLj é 0 MPa, e o 
potencial hídrico, -0,732 MPa. 


TABELA 3,2 

Valores de RT e potencial osmótico de soluções sob temperaturas variadas 


Potencial osmótico (MPa) da solução 
com concentração de soluto em 
mol Lr 1 de água 


Temperatura 

(*q 

(L MPa mol-q 

0,01 

0,10 

1,00 

Potencial osmótico da 
água do mar (MPa) 

0 

2,271 

-0,0227 

-0,227 

-2,27 

- 2,6 

20 

2,436 

-0,0244 

-0,244 

-2.44 

-2.8 

25 

2,47B 

-0,024® 

-0,243 

-2,43 

-2,8 

30 

2,519 

-0,0252 

-0,252 

-2,52 

-2,9 


■'R = {),OOB3l4"í l MPíimol 1 K ' 
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l.A) Água purfl 


!- Solução contendo írjcarosfí OJ M 



Áífü-a pura 

7',. *0MPà 
7' 0 MPa 

1 ■ ' p í 

- 0 MP* 



VilUÇ-iO 0, 1 '.■fjf' >r íiry, 

7 '; 0 MPa 

T ~ 0 244 MPa 

' v, r p ' 

- fj 0.244 MPa 

- -0 244 MPa 




Célula após o equilibno 

% t -- - 0.244 MPa 
7' - -0 732 MPa 
7p - V',,. - ^ = 0 43S MPa 


Célula fJacida mergulhada em solução de sacarose 

célula flácida 


0 Mfta 
-0.732 MPa 
-0 732 MPa 





Solucao de sacarose aumentada 

Célula túrgida 

r t , o.4ã£ MPa 

V' = -0.732 MPa 
7C -0.244 MPa 


Célula após o equilíbrio 
íPa 


í . - — 'j. t ' 4 Pa 


'P V' 
r w f . 


0 MPa 


Solução 0,3 M 
de sacarose 

=0MPa 

■P = 0 732 MPa 
'Pte = -0 732 MPa 


Pressão aplicada a «lula 


Y 

n. 


Pressão aplicada retira metade 
da âguô r dobrando, assim, o 
V? dê -0 732 para -1 454 MPa 


Céluls no estado inicial 

-0.244 MPã 
- 0 732 MPa 
i />, _ Y. = Q.4S£ MPa 



Solução 0 1 M de sacarose 


Célula no estado frnal 

't\, * -0 244 MPa 
T = 1 464 MPâ 

% - %. - % = 1.22 MPa 


|-£ , * '? nC0 exem P^ os ilustram 0 conceito de potencial hídrico c seus componentes. ÍA) Agua pura. 1 B 1 Sdução contendo 0 1 A3 de saca rose 

hidr V ^1 ? u m ar> u ’ mergulhada na solução l'.i M de sacarose. Uma vez que o potencial hídrico inicial da célula é menor que o potencial 
. u!VV° u ^°; ã absorve água. Apòs oequilíbrio, 0 potencial hídrica da célula aumenta para igualar 0 potencial hídrico da solução O 
o ti uma célula cúm uma pressão de turgor positiva 1 D,l G aumento da concentração de sacarose n.i solução faz a célula perder água. O 
0 0 ra- í C< í nCentrâ ?° StlCtV0SL ' 0 pqj&dal hídrico da solução, retira água da célula e, portanto, reduz a pressão de turgor celular. \o caso, 
ri-hm ^ Ca ^j Z L,LJ w fl fastar da parede celular d. é, a célula plasnioliza), pois moléculas de sacarose são capazes de passar pebs poros 
, ccirrcf^Mf 0 - e 8^™^ : -hi- paredes celulares. Por ou iro lado, quando uma célula seca ao ar (p. e\., a célula tfacida no painel Q, a plasmo Lis não 
mei J üd | e7 L l Ul - J a a ^ ua rtílc ^ P ur 'orças capilares na parede celular impede a infiltração do ar para dentro de qualquer espaço vazio entre ,1 

casn n,*/^ * ? P arede celular (Ei Uma oulra fGmu d * uma célula perder agua é pressioná-la teu ta mente entre duas pU.i> Nesse 
• • .Iiuady da agua celular é removida, de forma que o puteijpal oâmótico aumenta por um fator 2 
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q que acontece sfc essa célula é coíõcàda em iam bequer con- 
imdo sacarose 0,1 M (ver Bgura3;9€)? Por ser o potencial hídrico 
da solução de Sacarose (Y' v - -0,244 MPa, ver Figura 3*9B) maior 
que o potencial hídrico da célula (Y' w = -0732 MPa), a água vai 
muver-se da solução de sacarose para a célula (de um alto para una 
baixo potencial hídrico). 

p or serem as células vegetais circundadas por paredes celula¬ 
res rekt ivamente rígidas, mesmo um pequeno aumento no volu¬ 
me celular provoca um grande aumento na pressão hidrostática 
dentro da célula. Á medida que a água entra na célula, a parede 
celular é distendida pelo conteúdo do protoplasto em aumento. A 
parede resiste a tal distensão pressionando de volta a célula, Tal 
fenômeno é analogo ao inflar de urna bola de basquete com ar, 
exceto que o ar é compressível, enquanto a água é quase ineom- 
pressível. 

A medida que a água entra na célula, a pressão hidrostática 
ou pressão de turgor {%.) da célula aumenta. Consequentemente, 
o potencial hídrico celular (aumenta e a diferença entre os po¬ 
tenciais hídricos interno e externo (A YU) é reduzida. Em um deter¬ 
minado momento, o V y r célula r aumenta o suficiente pa ra aumentar 
o Y / u celular para o mesmo valor de da solução de sacarose. 
Nesse ponto, o equilíbrio é atingido (\ YU = 0 MPa) e o transporte 
líquido da água cessa. 

Devido ao volume do béquer ser muito maior que o da célula, 
a minúscula quantidade de água absorvida pela célula não afeta 
significativamente a concentração de soluto da solução de sacaro¬ 
se. Assim, Yú Y p t %, da solução de sacarose não são a Itera d os. 
í ortanto, nc equilíbrio, wii^uja) — — “0,244 MPa. 

O cálculo exato do Yj, e Y' requer conhecimento da mudança 
do volume celular. No entanto, admitir-se que a célula tem uma 
parede celular muito rígida, então o aumento no volume celular 
será mui lo pequeno. Assim, pode-se assumir em uma primeira 
aproximação que o Y 7 .. l!uLl ,nào é alterado durante o processo de 
equilíbrio e que o ^ ÍSQ]uçál)) permanece a -0,732 MPa, Pode-se obter 
a pressão hidrostática celular rearranjando a Equação 3.6 confor¬ 
me segue: % = YN - % = (-0,244) - (-0,732) = 0,488 MPa. 


A água também pode sair da célula em resposta a um 
gradiente de potencial hídrico 


A água também pode sair da célula por osmose. Se, no exeni- 
pki anterior, a célula vegetal da solução 0,1 M de sacarose for re¬ 
movida e colocada em uma solução 0,3 M de sacarose (Figura 3.9D), 
0 ^«isuiu^ (-0,732 MPa) será mais negativo que o YÇ, ÍHK .j üliJi (-0,244 
MPa) v a água mover-se-á da célula túrgida para a solução. 

A medida que a água saí da célula, o volume celular decresce. 
A medida que o volume celular decresce, o YA e o TN celular tanv 
bem decrescem, até que ¥'.,< Cl , uliil = =41,732 MPa. A partir 

da equaçao do potencial hídrico (Equação 3.6), é possível calcular 
que, em equilíbrio, - () MPa. Como antes, assume-se que a mu¬ 
dança r u» volume celular é pequena, de forma que se pode ignorar 
a mudança em YU 

Se, então, lenta mente a célula túrgida for comprimida, pnessio- 
u«md[>-a entre duas placas (Figura 3.^F), efetivamente aumenta-se o 
o 11 '^'lar, aumentands>se consequentemente 1 o YU celular e erian- 
do-se um AY 7 *, de forma que agora a água Hui para fora da célula* 
se continuar comprimindo até que metade da água celular seja 
removida e então se mantiver a célula nessa condição, ela atingirá 
um novo equilíbrio Como no exemplo anterior, em equilíbrio, 


A7C = o MPa ea quantidade de água adicionada a salvjrão ^ 
é tão pequena que pode ser ignorada, A célula retomai 


valor de 'P lv que tinia antes do procedimento de compr^^v" 
entanto, os componentes do 7', v celular serão bem diferí^ 

Uma vez que metade da ágla celular foi retirada da% 
enquanto os solutos permaneceram dentro da mesma f rl Tri> °'! ü 3 
na plasm ática é. seletivamente permeável), a concentra íâo d 1 
çno celular é duplicada e, assim, o % é menor (-0,732 MPa o 
-1,46-1 MPa). Conhecendo os valores finais de %, e de V. j 1 ~ 
calcular a pressão de turgor usando a Equação 3.6, uma vJluZ 
-- V', - % = (-0,244) - (-1,464) = 1.22 MPa, No oxompl.,/^!; 
uma força externa para se alterar o volume celular sem uma m ‘ 
dança no potencial hídrico. Na natureza/é tipíçamemeoambium^ 
celular que se altera c a célula ganha ou perde água, até que o J! 
VA iguale-se ao do meio circundante. 

Um ponto comum em todos esses exemplos merece ênfase -0 
fluxo de água é mu processo passivo. Ou seja a ãgua moverem resposfa 
ti forças fhicaSr m direção a regiões de baixo potencial hídrico ou (jcLí™ 
èiiérgia livra Não há "bombas" metabólicas (reações governada 
por hidrólise de ATP) que empurrem a água de uirTlugar p^,, 
nutro. Essa regra é válida desde que a agua seja a única substancia 
transportada. Quando solutos sào transportados, entretanto, coibo 


ocorre para pequenas distâncias, através de membranas (verCapi¬ 
tulo 6) e para grandes distâncias no floema (ver Capítulo 10), en¬ 
tão o transporte de agua pode ser associado ao de soluto, podendo 
tal associação mover a água contra um gradiente de potencial hí¬ 
drico. 

Por exemplo, 0 transporte de açúcares, de aminuáddos 011 de 
outras moléculas pequenas por intermédio de várias proteínas de 
membrana pode "arrastar" até 260 moléculas de água pela mem¬ 
brana por molécula de soluto transportado íloo e cols., 19%) Esse 
transporte de água pode ocorrer mesmo quando 0 movimento c 
contra 0 gradiente usual de potencial hídrico ( 1 . é, em direção a um 
grande potencial hídrico), pois a perda de energia livre pelo soluto 
mais do que compensa 0 ganho de energia livre pela água. A mu¬ 
dança líquida na energia livre permanece negativa. No floema, o 
transporte em massa de solutos e de água dentro de tubos criva¬ 
dos ocorre ao longo de gradientes cie pressão hidrostática (de tur¬ 
gor), em vez de por osmose. Assim, dentro do floema, a agua pode 
ser transportada de regiões com menores potenciais hídricos (p. 
ex., folhas) para regiões com maiores potenciais hídricos (p. 
raízes). Apesar dessas situações, na grande maioria dos casos a água nr# 
plantas move-se dc maiores pura menores potenciais Itiàrkos. 


Pequenas mudanças no vofume da célula vegetai causam 
grandes mudanças na pressão de turgor 

As paredes celulares proporcionam às células vegetais um grau 
substancial de homeostase de volume em relação às grandes ntu 
danças em potencial hídrico que elas sofrem, como conseqüü*.^ 
diária das perdas de água transpiratória associadas à fotos?m xc 
(ver Capítulo 4). Uma vez que as células vegetais têm parede* ^ 
tante rígidas, uma mudança no 'P H celular é em geral aoompani^ 
da por uma grande mudança em Y'„ com relativa mente 
mod í ficaçãí > nc> vo lume da cé I u la (p. nu topl as to) 

Tal fenômeno é ilustrado nas relações de YU, Yp e 
ção do volume celular relativo. No exemplo de uma célula ep. ’- 
tica mostrado na Figura 3.10, ã medida que YA decresce ue j ■ 
cerca de -2 MPa, o volume celular e reduzido em somente a ■ 
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maior parte desse detf&cimo é devido a unta reduto em K F, (de 
cerca de 1.2 MPa); ¥2 decresce cerca de 0,3 MPa como resultado da 
agua perdida pela célula e consequente aumento na concentrarão 
dos solutos celulares. Compare isto com as mudanças em volume 
dc unia célula sem parede. 

Medidas de potencial hídrico celular e de volume celular (ver 
figura 3 10 ) podem ser usadas para quantificar como as paredes 
ceít j 1 ares 1 nfluendam o shlit s hfdrico de cé lulas vegetais, 

I Pressão de turgor í Y { . > 0) existe somente quando as células 
estão rdaNvajnfnte bem hidratadas. Na maioria das células, 
a pressão de turgor aproxima-se dê zero a medida que o volu¬ 
me celular decresce de 10 a 15%, Entretanto, para células com 
paredes celulares muito rígidas íp, ex., células do mesofilo 
cm folhas de muitas palmeiras), a mudança em volume asso¬ 
ciada com a perda de turgor pode ser bem menor, enquanto 
que em células com paredes extrema mente elásticas, como as 
de cs toca g cm de água nos caules dc muitas ca c tace as, tal 
mudança de volume pode ser substancial mente maior 

2 A curva de da Figura 3.10 proporciona uma forma de me¬ 
dir a rigidez relativa da parede celular, simbolizada por e (a 
letra grega épsilon); c = VK/:\ (volume relativo) ?; é a inclina¬ 
ção da curva de % e não é constante, mas decresce à medida 
que a pressão de turgor é reduzida, porque paredes não-ligni- 
ficadas dc células vegetais são normal mente rígidas apenas 
quando a pressão dc turgor coloca-as sob tensão. Tais células 
agem como bolas de basquete: a parede é rígida ( tem alto e) 
quando a bola está inflada, mas to ma-se frouxa e colapsável 
(£ = 0) quando a bola perde pressão. 

.1 Quando e e W ? são pequenos, as mudanças no potencial hídri- 
CO são dominadas por mudanças em Y (observe como as cur¬ 
vas de ede % convergem a medida que o volume celular 
aproxima-se de 85%). 


As taxas de transporte de água dependem da força 
propulsora e da condutívtdade hidráulica 


Até agora, viu-se que a água move-se por intermédio de uma 
membrana em resposta a um gradiente de potencial hídrico. A di¬ 
reção do fluxo é determinada pela direção do gradiente de *P WI e a 
taxa de movimento de água c proporcionai à magnitude do gradi¬ 
ente propulsor, Entretanto, para uma célula que é exposta a uma 
alteração no potencial hídrico do meio circundante (p. ex., ver fi¬ 
gura 3.9), o movimento de água pela membrana celular vai dímb 
nijtf com o tempo, à medida que os potenciais hídricos interno e 
evternn convergem (Figura 3,11). A laxa aproxima-se de zero de 
;UM|ltl exponencial (ver Dainty 1976), com um meio-tempo (os mei¬ 
os-tempos caracterizam convenientemente processos que mudam 
c^pr meneia Imente com o tempo) dado pela seguinte equação: 



0,693 

itt 
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unde V e A slü, respectiva mente, o volume e a superfície da célu- 
íJ ' IJ ® a condutividade hidráulica da membrana celular. A 


1 dfc 1 LsiL j dearM:irmj refi - re-si j 80 VÇ, 



Volume celular relativo üW/V) 


FIGURA 3,10 Rol nç ,i o vni re p t 1 ttn ci a S hídri co cel uiar i Y ,,) l j seus 
componentes (Y. e Y) e o volume celular relativo {XV/ Ti. As curvai 
mostram que a pressão de turgor (%.) decresce pronuncia da mente com 
o decréscimo inicial de 3% no volume celular Em comparação, o 
potencial osmotteo f'Kl muda muito pouco. A medida que o volume 
celular decresce abaixo de 0,9 no exemplo, a situação se inverte: a maior 
parte da mudança no potencial hídrico c devida a uma queda no Y , 
acompanhada por relativa mente pouca mudança na pressão de turgor 
A inclinação da curva que ilustra a relação Y., rcisu.- volume e uma 
medida do módulo de elasticidade celular (e) (uma medida de rigidez 
de parede). Note que e não e constante, mas decresce á medida que a 
célula perde turgor (segundo Tyree e farvis. 3 M S2, com baseem um ramo 
de Pkra sikha isís). 


condutiv idade hidráulica descrev e o quão pronta mente a águ.i 
pode se mu ver por uma membrana e tem unidades de volume 
de água por unidade de área de membrana, por unidade de tem¬ 
po, por unidade de força propulsora (i. é, m 1 nr 2 v MPá' 1 ). Para 
discussão adicional sobre eondutiv idade hidráulica, ver Topico 
3.6 na Internet. 

Um meio-tempo curto significa equilíbrio rápido. Assim, cé¬ 
lulas com uma grande razão de superfície: volume, alta condutiv i- 
dade hidráulica e paredes celulares rígidas (grande U atingirão 
rapidamente o equilíbrio com o meio circundante. Os meios-tem¬ 
pos celulares tipicamente variam de 1 a 10 s, embora alguns sejam 
muito mais curtos (Steudle, 1089). Esses baixos meios-tempos sig 
niíicam que células individuais atingem equilíbrio de potencial hi 
drícocom o meio circundante em menos de ! minuto, Para têddos 
mu Iticelu lares, esses meios-tempos são muito maiores, 
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Fie URA 3,11 A Li xa di * t ra nspr »ri e Je ág m pa ra d m t ro d e u m a cél ub d r,=n flJ1 -i. , 
diferença d.j patendal hidricn OVFJ o da eondutividEide hidráulica da membran * 
ulular (4). No templo, (A) a diferença do potencial hídrico inicial ê Ü.2 Ml 5 ,/!. \ ■ 
1f>^ ffi r 1 MJ\v Esses valores geram uma taxa de transporte inicial [J,.) deíl 2 íí v ' ■ 
m S" 1 . (B) À medida que a %ua é absorvida pela célula, a diferença de poienclal ^ 
hídrico decresce com o Impo, levando a uma redução na taxa de absorção de á e 
■Esse efeito segue amso temporal de queda exponencial com um meio-tempo (t A*' 1 
depende dos seguintes parâmetros celulares: volume [V], área de superfície i A1 j ^ 
imesduto volumétrico de elasticidade d) e potencial asm ótico celular f *p. j. 


(0) 



0 conceito de potencial hidrico ajuda a avaliar o staíus 
hídrico de uma planta 

O conceito de potencial hídrico tem dois usos principais; pri¬ 
meira, o potencial hídrico governa o transporte através de mem¬ 
branas ce)u la res, conforme foi descrito. Segundo, o poterSual hídrico 
é comumente utilizado como uma medida do stofirs hídrico de uma 
planta. Devido à perda de água franspiratòria para a atmosfera, as 


plantas rara mente estio com plena, hidratação. Elas sofrem déficits 
hídricos que levam a inibição do crescimento vegetal e da fotossín- 
tc^e, assim como a outros efeitos prejudiciais. A Figura 3/j2 li^ta 
algumas das mudanças fisiológicas às quais as plantas se expõem 
a medida que secam. 

O processo mais afetado pelo déficit hídrico é o crescimento 
celular, O estresse hídrico mais severo conduz a inibição da divi¬ 
são celular, à inibição da síntese de proteínas e de parede, ao acú¬ 
mulo de solutos, ao fechamento estomático e a inibição da 
íotossíntese. O potencial hídrico é uma medida do grau de hidra¬ 
tação de uma planta e, assim, fornece um índice relativo do eítesr 
hídrico ao qual a planta está submetida íver Capítulo 25), 

A Figura 3,12 também mostra valores representativos de 4 
em vários estágios de estresse hídrico, Fm folhas de plantas bem 
aguadas, % varia de -0,2 até cerca de-1,0 MPa, mas as folhas de 
plantas em climas áridos podem ter valores muito mais baixos, 
talvez de -2 ars-5 MPa sob condições extremas. Devido ao trans¬ 
porte de água ser um processo passivo, as plantas podem absorver 
água somente quando o ¥3 das plantas é menor que o % do solo. 
A medida que o solo torna-se mais seco, a planta, similarmente, 
torna-se menos hidratada {atinge um menor h Se esse não fosse 
o caso, o solo começaria a extrair água da planta. 


Mudanças fisiológicas 
devido à desidratação; 

Acúmulo de ácido abscísico 
Acumulo dt solutos 
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FIGURA 3.12 Potencial hídrico de plantas wb 
várias condições de crescimento c sensibilidade 
de vários processos fisioló^os ao potencial 
hidrico. A intensidade da coloração da barra 
corresponde á magnitude do processo, For 
exemplo, a expansão celular decresce a medida 
que o potencial hidrico cai (tonvi-se mais 
negativo) O ácido absosico é mu hormônio 
induz o fechamento eslonuitíoo durante o 
estresse hídrico | ver c upitulo 231 (f Isi.io, W u ' 




























A água ç as células vegetais 


73 


Os componentes do potencial hídrico variam com as 
condições de crescimento e localização dentro da planta 

Pa mos ma forma que os valores do 7Ç S dependem das ccndi- 
ções de crescimento e do tipo de planta, também os valores de 7', 
podem variar consideravelmente. Mo interior de células de plan¬ 
tas berrt-aguadas de uma horta (exemplos incluem alface, píânhi- 
las Jc pepino e íollias de feijão), o 7Ç pode ser ião alto quanto -0,5 
MPa, embora valores de -0,8 a -1,2 MPa sejam mais típicos, O li¬ 
mite superior do 7Ç celular é provavelmente estabelecido pela con¬ 
centração mínima de íons disso! vidos, meta boi: tos e proteínas do 
citoplasma de células viv as. 

\o outro extremo, plantas sob condições de seca muitas ve¬ 
zes atingem um Y bem mais baixo Por exemplo, o estresse hídri¬ 
co 3c va tipicamente a um acu mui o de solutos no citoplasma e no 
vacúnlo, permitindo, assim, á planta a manutenção do lurgor ape¬ 
sar dos baixos potenciais hídricos. 

Tecidos vegetais que estocam grandes concentrações de saca¬ 
rose ou outros açúcares, como raives de beterraba, caules de cana- 
de-açúcar ou bagas dv uva, também atingem baixos valores de 7U 
Valores táu baixos quanto -2,5 MPa não são incomuns, Plantas que 
crescem em ambientes salinos, chamadas ha lo ti tas, têm tipicamente 
valores muito baixos de VA Um baixo valor reduz o, celular o 
suficiente para permitir a extração de água da água salina, sem 
permitir que níveis excessi vos de sais entrem ao mesmo tempo. A 
maioria das plantas cultivadas não pode sobreviver na água do 
mai; a qual, devido aos sais dissolvidos, tem um potencial hídrico 
menor que aquele que os tecidos vegetais podem atingir sem afe¬ 
tar a competência funcional dos mesmos. 

Apesar de o Y. dentro das células poder ser muito negativo, a 
solução apopláslica qi jú circunda as células — ou seja, nas paredes 
celulares e no xiiema — pode conter somente baixas concentra¬ 
ções de solutos. Assim, o % nessa fase da planta ê tipicamente 
niiuito mais alto — por exemplo, -0,1 a 0 MPa. Potenciais hídricos 
negativos no xiiema e nas paredes celulares são normafmente de¬ 
vidos a Y y negativos, Valores de %. dentro de células de plantas 
íiorlíenlas bem-aguadas podem variar de 0,1 a talvez I MPa, de¬ 
pendendo do valor de dentro da célula, 

Lma pressão de turgor ) positiva é Importante por duas 
razõès. [ Vimeiro, o crescimento de células vegetais requer pressão 
àv turgor para distender as paredes celulares. A perda de sob 
déficits hídricos pode explicar, em parte, por que o crescimento 
celular ê tão sensível ao estresse hídrico (ver Capítulo 25). A se* 
gunda razão pela qual um turgor positivo é importante está no 
fato de que a pressão de turgor aumenta a rigidez mecânica de 
células e tecidos, Essa função da pressão de turgor celular é parti- 
cularrrLente importante para tecidos jovens, nâodígni ficados, os 
qUíUs não podem se sustentar mecanicamente sem uma alta pres- 
viu interna, Uma planta murcho (toma-se flácida), quando a pres- 
sán de turgor dentro das células de seus tecidos cai em direção a 
zero, O Tópico 3.7na Internet discute pias mói ise, encolhimento 


do protoptasto para longe da parede celular, o qual ocorre quando 
células em solução perdem água 

Enquanto a solução d entro da « élula pode ler um Y grande v 
positivo, a água fora da célula pode ler valores negativos de T, 

Mo xiiema de plantas que transpiram rapidamente, o 7', é negati¬ 
vo e pode atingir valores de -1 MPa ou menores A magnitude de 
T r nas parede celulares e no xiiema varia consideravelmente, de- 
pendendo da taxa de transpiração e da altura da planta. Mo meio 
do dia, quando a transpiração é máxima, o T.. do xiiema atinge 
seus valores menores, mais negativos. A noite, quando à transpi¬ 
ração è baixa e a planta se rei d rata,, ele tende a aumentar. 

RESUMO 

A água é importante para a vida das plantas porque ela cons¬ 
titui a matriz e o meio onde ocorre a maioria dos processos bioquí¬ 
micos essenciais a vida. A estrutura e as propriedades da água 
influenciam profundamente a estrutura e as propriedades das pro¬ 
teínas, das membranas, dos ácidos nudéicos e de outros constitu¬ 
intes celulares. 

Ma maioria das plantas terrestres, a água écontinuamente per¬ 
dida para a atmosfera e absorvida do solo. O movimento da água 
é governado por uma redução em energia livre e a água pode se 
mover por difusão, por transporte em massa ou por uma combi¬ 
nação destes mecanismos fundamentais de transporte. A água di¬ 
funde-se porque as moléculas estão em constante agitação térmica, 
o que tende a eliminar as di íerenças de conccntração. A água move- 
se por transporte em massa em resposta a uma diferença de pres¬ 
são, sempre que há uma rota apropriada para movimento em massa 
da cigtia. A osmose, o movimento de água pelas membranas, de¬ 
ponde de um gradiente de energia livre da água pela membrana 
—■ um gradiente normal mento medido como uma diferença de 
potência] hídrico. 

Concentração de soluto o pressão hidrostática são dois princi¬ 
pais fatores que afetam o potencial hídrico, embora, quando dis¬ 
tâncias verticais grandes estão envolvidas, a gravidade também é 
importante. Tais componentes do potencial hídrico podem ser so¬ 
mados como segue: VA = + Y ; . -rVC \s células vegetais atingem 

equilíbrio de potencial hídrico com o ambiente local das mesmas 
absorvendo ou perdendo agua, NormaImente, tal mudança no uv 
lume celular resulta em uma mudança no Y v celular, acompanha¬ 
da por mudanças mínimas no Y celular. A laxa de transporte de 
água através de uma membrana depende da diferença de potenci¬ 
al hídrico através dessa membrana e da conduto idade hidráulica 
da mesma. 

Além de sua importância no transporte, o potencial hídrico e 
uma medida utíl do sMís hídrico das plantas. Conforme será \ is¬ 
to no Capítulo 4, a difusão, o transporte cm massa e a osmose 
todos ajudam a mover a agua do solo, através da planta para a 
atmosfera. 
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Material da internet 


Tópicos da Internet 

3.1 Calculando a ascensão capilar 

A quantificação da ascensão capilar permite a avaliação 
do papei funcional da ascensão capilar no movimento 
de água nas plantas 

3.2 Calculando meios-tempos de difusão 

A avaliação do tempo necessário para uma molécula 
como a glicose se difundir através de células, tecidos e 
órgãos mostra que a difusão tem relevância fisiológica 
apenas ao longo de curtas distántias. 

3.3 Convenções alternativas para componentes do poten¬ 
cial hídrico 

Os fisíoiogistas vegetais desenvolveram várias conven¬ 
ções para definir o potencial hídrico em plantas. Uma 
comparação des principais definições em alguns desses 
sistemas de convenção proporciona um melhor enten¬ 
dimento da literatura de relações hídricas. 

3.4 Potencial mátrico 

Uma breve discussão do conceito de potencial métrico, 
usado para quantificar o potencial químico da água em 
soilos, sementes e paredes celulares., 

3.5 Medindo o potencial hídrico 

Uma descrição detalhada dos métodos disponíveis para 
medição do potencial hídrico em células e tecidos vege¬ 
tais, 

3.6 Entendendo a condutívídade hidráulica 
Condirtividade hidráulica, uma medida da permeabili¬ 
dade da membrana a água, é um dos fatores que deter¬ 
minam a velocidade do movimento da água nas plantas, 

3.7 Murcha e plasmòltse 

A plasmólise é uma grande mudança estruturar resul¬ 
tante de uma grande perda de agua por osmose. 
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A V IDA NA ATMOSFERA DA T nSRA apresenta um formidável desafio para 
as plartfas. For um lado, a atmosfera t a fonte de dióxido de carbono, neces¬ 
sário para a fotos síntese. As plantas portanto, precisam de pronto acesso a 
atmosfera. Por outro lado, a atmosfera é relativa mente seca e pode desidra¬ 
tara planta, Para satisfazer as demandas contraditórias de maximizara ab¬ 
sorção de dióxido de carbono enquanto limitam a perda de água, as plantas 
desenvolveram adaptações para controlar a perda de água das folhas e repor 
a água perdida para a atmosfera. 

Neste capítulo, serão examinados os mecanismos e as forças propulsoras 
que operam no transporte de água dentro da planta e entre a planta e seu am¬ 
biente. A perda de água por transpiração pelas folhas é controlada por um 
gradiente de concentração de vapor de água. O transporte de longa distância 
no xilema é governado por grad ientes de pressão, da mesma forma que o mo¬ 
vimento de água no solo, Ü transporte de água pelas camadas celulares, como 
as do córtex radicular (ver Glossário), e complexo, mas responde a gradientes 
de potencial hídrico ao longo do tecido. 

Av longo de toda essa jornada, o movimento de água e passivo, no senti¬ 
do de que a energia livre da água diminui á medida que eia se move. Apesar de 
sua natureza passiva, o transporte de água e perfeita mente nggulado pela plan¬ 
ta para minimizar a desidratação, principal mente pela regulação da transpira¬ 
ção para a atmosfera. Este exame do transporte de água será iniciado, dando-se 
enfoque à água no solo. 


A AGUA HO SOLO 

ü conteúdo de água e a sua taxa de movimento no solo dependem em 
grande parte do tipo e da estrutura do solo. A Tabela 4.1 mostra que as caracte¬ 
rísticas físicas de solos diferentes podem variar sigmfjcan temente, Em um ex¬ 
tremo está a areia, onde o diâmetro das partículas de solo pode medir ] mm ou 
mais. Solos arenosos tém uma área de superfície por unidade de grama de solo 
relativa mente pequena e grandes espaços ou canais entre as partículas, 

No outro extremo está a argila, onde as partículas são menores do que de 
2 mm em diâmetro. Solos argilosos tem áreas de superfície muito maiores e 
canais menores entre as partículas. Com o auxilio de substancias orgânicas comi 1 
0 hümü& 1 aderia orgânica em decomposição), particulasde argila podem agre- 
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FIGURA 4.1 Primi pais forças propulsora do movimento de agua do 
tifrcuesdci planta para a atmosfera: diferenças em concentrarão de 
yapor de água fAc wv ), pressão hidrostática (AVy e potencial hídrico 

i li / Wi |. 


TABELA 4,1 


Características físicas de diferentes solos 


Solo 

Diâmetro da 
partícula (mm) 

Área de superfície 
por grama (m 2 ) 

Areia grossa 
Areia fina 

Silte 

Argila 

2.000-200 | 
200-20 1 
20-2 
< 2 

< 1-100 

10-100 

100-1.000 


gar-se em "torrões' 1 r que ajudam a melhorar a aeraçãoe i inGi 
Ç ,ío de água do solo, ' ,nhltra - 

Quando um solo é pesadamente aguado por chuva ou i ■ 
çâo, a ágpá rntíltra-se para baixo por gravidade através 
|os entre as partículas de solo, parcial mente deslocando J 
alguns casas, aprisionando ar nesses canais. A ggua no soh c T 
existir como uma lâmina que se adere ã superfície das partí l' 

i?r todo o canal entre as mriín.L UJ as 


existir 

de sob ou pode preencher todo o canal entre as partículas 
Em solos arenosos, os espaços entre as partículas são tão 


des que a água tende a drenar dos mesmos e permanecer&jnw' 

ín.ií «minrfi 'iní. n.ni n^rHrLibtc imi ...._■ 


nas supornctes das partículas ou nos interstícios entre essa& D r’ 
cuias. Em solos argilosos, os canais sao pequenos o suficienle n a 
que a água não drene livremente dos mesmos; da é retida ^1? 
firmemente (ver Tópico 4.1 da Internet). A capacidade de relcn- 
çáo de umidade dos solos é chamada de capacidade de campo \ 
capacidade de campo é o conteúdo de água de um solo depois dt 
ler sido saturado com água e de permitida a drenagem do excesso 
de água. Os solos argilosos ou aqueles com alto conteúdo de hú 
mus têm grande capacidade de campo. Poucos dias apôs ferem 
sido saturados, eles podem reter 40% da água por unidade de vo* 
lume. Por outro lado, os solos arenosos tipi ca mente retêm 3'\. d e 
água por volume depois da saturação. 

Nas seções seguintes, examinaremos como a pressão negati¬ 
va da água do solo altera o seu potencial hídrico, como a água 
movimenta-se no solo e como as raízes absorvem a água necessá¬ 
ria ás plantas. 


Uma pressão hidrostática negativa na água do solo 
diminui o potencial hídrico do solo 

Da mesma forma que o potencial hídrico nas células vegetais, 
o potencial hídrico dos selos pode ser decomposto em dois com¬ 
ponentes, o potencial osmótico e a pressão hidrostática, O potên¬ 
cia t osmótico (*K; ver o Capítulo 3) da água do solo é geral mente 
desprezível, pois as concentrações de soluto são baixas; uni valor 
típico pode ser -0,1)2 MPa. Para solos que contêm uma concentra¬ 
ção substancial de saís, no entanto, 7', é significante, talvez -Cl,2 
MPíi ou menor. 

O segundo componente do potencial hídrico é a pressão hi¬ 
drostática (T-y (Figura 4.1). Para solos úmidos, l H, é muito próximo 
dc zero. À medida que o solo seca, 7', decresce e pode tomar-se 
muito negativo. De onde vem a pressão negativa da agua do solo? 

Lembre-se da discussão sobre capilaridade no Capítulo 3, que 
a água tem uma alta tensão superficial que tende a minimizar as 
interfaces ar-água. A medida que o solo seca, a água é, primeiro 
removida do centro dos maiores espaços entre as partículas. Per 
causa das forças de adesão, a água tende a se prender as superfí¬ 
cies das partículas de solo, de forma que uma grande área dc su¬ 
perfície entre a água do solo e o ar do solo de desenvolve (Figura 
4.2). 

A medida que o conteúdo de água do solo decresce, a agua 
retrocede para os interstícios entre partícula* do solo e a supertMt 
ar-água desenvolve interfaces ar-água cim as. A água sob tai> su¬ 
perfícies curvas desenvolve uma pressão negativa, que pode ser 
esl i mada pe I a segu i n te for m u la : 



onde T è a tensão superficial da agua {7,28 * !ú s Ml‘a m) e f 0 
raio de curvatura da interface ar-água. 
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Pêlo Agua 
r<idjojlâr 


Rau 


Parifeufa P^fiítLfla Ar 


FIGURA à2 i: V-1 1 -- lYhJiajILin-t fo/em uru confahi íntimo ■ um as partículas In solo ■ 
amplificam grandemente a área de superfície que pode ser utilizada para o absorção de 
água pda planta. O sujo o uma mistura de partículas t.m?iii, argila, Ümo e material 
orgânico), água, solulos dissolvida e ar. A água é adsorvida a superfície das partículas 
do solo, À medida que a água é absorvida puiu planta, a solução cio solo retrocede para 
poquenns compártónlos, canais e fissítrns entre as partículas tio solo, Nas interfaces 
ar-água, esse recuo faz com que a superfície tia solução do solo desenvolva um menino 
côncavo (interfaces., umis entre ar e água,, marcadas na figuras por flechas), 
desenvolvendo uma tensão i pressão negativa! na soluqo por meio da tensão 
superficial, A medida que mais água ê removida do solo, meniscos mais agudos sãu 
formados, resultando em tensões maiores (pressões mais negativas) 


O valor de na água do solo pode ser muito negativo por¬ 
que os raios de curvatura das superfícies ar-água podem tomar-se 
muito pequenos em solos que estão secando, Por exemplo, uma 
curvatura com r - I pm (mais ou menos o tamanho das maiores 
partículas de argila) corresponde a um valor de 7rf de “0/15 MIA. 
11 valor de 7'. pode atingir facilmente de-1 a -2 MPa á medida que 
a interface ar-água recua para as fissuras menores, entre as partí¬ 
culas de argila. 

Os dentistas do sedo comumente descrev em o potencial hí¬ 
drico do solo em termos de um potencial mãtrico (jensen e cok, 
1978). Para discussão da relação entre potencial mãtrico e poten¬ 
cial hídrico, vero Tópico 3.3 da Internet. 


A agua se move através do solo por fluxo de massa 

A água se move através dos solos predominantemente por 
rluxo de massa, governado por um gradiente de pressão. Além 
^ sso ' 3 difusão de vapor de água contabiliza uma certa Iração do 
movimento de água A medida que as plantas absprvem água do 
solo, elas esgotam o solo de água junto à superfície das raizes Esse 
esgotamento reduz o *F p da água próxima à superfície radicular e 
estabelece um gradiente de pressão em relação ás regiões vizinhas 
do solo, que possuem valores maiores de ^ Uma vez que úS espaços 
/Mjrosoi preenchidos em égiiã interconectam-sc no solo, a âgua move-se 
üíi sitpaficie radicular pot fluxo de massa através destes Lanais, 

1 11 ~v*L\cuttü a um gradiente de pressão. 

A taxa de fluxo de água nos solo depende de dois fatores: do 
amanhai do gradiente de pressão através do solo e da condutiví- 
1 J e hidráulica do solo. A condutividade hidráulica do solu e 
uma mt ^ida da facilidade com que a água se move pelo solo e 
v araa com (> tipo de solo e com o conteúdo de água. Solos arenosos, 
ujm grandes^espaços entre as partículas, têm uma alta condutivi- 
^ e hidráulica, enquanto solos argilosos, com espaços diminutos 
-tí re suas partículas, têm uma condutividade hidráulica aprecia- 
ve Imente menor 

^ medida que o conteúdo de água (e, por consequência, o 
hídrico) de um solo decresce, sua condutividade hi- 
^rautica d iminui drasticamente {ver Tópico 4 2 da Internet). Esse 
^çrésciino na condutividade hidráulica do sojp deve-se princi- 
Põ mente a substituição da água nos espaços do solo por ar. Quan- 
í) o ar se desloca para denrfo de um canal do solo previamente 
ri rí enchido por água, o mcA imento de água através daquele ca¬ 


nal restringe-se a periferia do mesmo \ medida que mais espa¬ 
ços do sob são preenchidos por ar, a água pode deslocar-se por 
canais menos numerosos e menores, e a condutividade hidráuli¬ 
ca cai, 

Em solos muito secos, o potencial hídrico ( V,) pode cair abai¬ 
xo do que se chama ponto de murcha permanente. Messe ponto, o 
potencial hídrico do solo é tão baixo que as plantas não podem 
recuperar a pressão de Eurgor. mesmo que toda a perda de água 
por transpiração cesse, significando que o potencial hídrico do solo 
I 7/ í é menor que ou igual ao potencial os mó tico í 7'.) da planta, 
Lma vez que o 7/ da célula varia com a espécie vegetal, o ponto de 
murcha permanente clara men te não v uma propriedade única do 
solo: ele depende também da espécie vegetal 


ABSORÇÃO DE ÁGUA PELAS RAÍZES 

Üm contato intimo entre a superfície radicular e o solo e es¬ 
sencial para a absorção efetiva de água pelas raizes. Esse contato 
proporciona a área de superfície necessária para a absorção de 
água" e e maximizado pelo crescimento das raízes e dos pêlos ra- 
diathivs no solo. Pêlos radiculares são epensnes microscópicas 
das células da epiderme radicular, que aumentam significativa- 
mente a área de superfície radicular, proporcionando, assim 
maior capacidade para absorção de ions e agua do solo. Quando 
plantas cie centeio (Secale) de quatro meses de idade foram exami¬ 
nadas, verificou-se que os pêlos radiai lares constituíam mais do 
que bUA- da área de superfície das raízes (ver Figura 5.í>K 

A água penetra na raiz mais pronta mente na porção apical 
radicular, que inclui a zona de pé los radie ulaivs. As regiões mais 
maduras da raiz normal mente tem uma camada mais externa de 
tecido cie proteção denominada exoderme ou hipodenmx a qual con¬ 
tem material Itidrofóbico em suas paredes e é rela tiv a mente mo 
permeável a agua. 


X . tli- I Além de tkjHüKlcr d,j t-s|Vú<j, |,i micro drpondu das ou i ulua^s .imbien 
lais.isqu.ii.s.ispí,mto:, sàiu^posl.is Por exemple iiiiut tf.vjwsvioj sixa ou a silnu 
dado tiíva hpivaiiHmte .i um iicnmulô tt. polutos na> da ; Liih.i i|u-t, 

o), «illuraniioo l P l*. . utiseqik-tiloniurite o |.meiIh Ju eihir ha pern .m« nu 
N. deT. Êstò coniatu mtuz.a tihamáfc rcsútèmi.i da snterfoçi solcoroiiC i j as i 
jji-riuteagiki o ^ujrrnik'utihi nidhür absorçãodo .í^im pof.i irua do ?upTii • 
aiJiU prewnlo 
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Caspa ry 


Epiderme 


R 01 ^ a p o p 1 á st 1 c a FIGURA 4.3 Rota s pa ra a absorçãü d e água pelas ra ízes, A ira vés d 0 có.rte \. a 

água pode movimentar-se pelas rota apcpíásto, transmembrana esímplástica. 
Na rota stmplásrica, a água El ui entre células pelo plasmod|smas, sem atravessar a 
membrana p [asmática. Na rota transmembrana, a água move-se através das 
membranas plasmátkas, com uma curta permanência no espaço da parede celular 


e transmembrana 


Floema 


Na endoderme, a rota apoplãstíca u bloqueada peia estria de Caspa ry 


O contato íntimo entre 0 solo e a superfície radíeuiar é facil¬ 
mente rompido quando o solo é perturbado, razão pela qual as 
plantas e as plántulas recentemeiite transplantadas precisam ser 
P rt Agidas da perda de água d urante os primei ros dias após 0 trans¬ 
plante. A partir daí, o novo crescimento radíeuiar no solo restabe¬ 
lece 0 contato solo-raiz e a planta pode suportar melhor o estresse 
hídrico. 

Será considerado, agora, como a água se move dentro da raiz 
e os fatores que determinam a sua taxa de absorção por esse órgão. 

A água se move na raiz peias rotas apoplástica, 
transmembrana e símplástica 

Nu solo, a águo é transportada predominante mente por trans- 
puric de massa, Ln Ire tanto, quando ela entra em contato com a 
superfície radíeuiar, a natureza de seu do transporte torna-se mais 
complexa. Da epiderme até a endoclerme da raiz, existem três ro¬ 


tas pelas quais a água pode fluir (Figura 4.3): a apoplástíca, a frans- 
membrana e a sim plástica, 

1. Na rota apoplástica, a água move-se exclusivamente pela pa 
rede celular sem atravessar qualquer membrana. O apoplasto 
é o sistema contínuo de paredes celulares e espaços intene u 
lares nos tecidos vegetais. 

2. A rota trans m emb ra na è a q uela segu ida pela igu a q ue seq u r ^ 
cia 3 mente entra em uma célula por um lado, sai pelo ou tu 

I ado, en tra na próx i m a cél ula da sêr ie t? assim por d ia n te . ^ 
rota, a água atravessa pelo menos duas membranas para cat a 
célula (a membrana plasmática na entrada e na saidal. O íra1, 
porte pelo tonoplaste também pode estar onveh ido. 

3* Na rota simplástica, a água movimenta-se de uma célula a 
outra através dos plasmodesmas (ver Capitulo I). O >nup ^ 
tu consiste da rede de citoplasmas celulares inter cu iuvnu,. 
por plasmodesmas. 
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Apesar da imporíána.j relativa das rotas apoplasHca, frans- 
menibrana o simplástica não ter sido ainda completâmente estabe- 
íecida, experimentos com a técnica da sonda de pressão (ver 
Tòpfco 3.6 da internet) indicam que a rola apoplástíca é particu- 
Jarmente importante para a absorção de agua pelas raízes jovens 
de mi Um (Frendi e róis., 1996; Steudle e Frenscb, 1996). 

\a endoderme. o movimento de água através do apoplastoé 
ohstm/do pela estria cie Caspary (ver Figura 4,3), que é uma ban¬ 
da de paredes celulares radiais na endodérme, impregnada com 
uma substância cerosa e hidrdfóbica, a siiberína. A suberina atua 
como uma barreira ao movimento de água e soluto, Â endfoderme 
toma-se suberizada na porção da raiz que não esta em crescimen¬ 
to, a vários milímetros do ápice rad iodar, mais ou menos no mes¬ 
mo tempo em que os primeiros elementos do protoxilema 
amadurecem íEsau, 1953), A estria de Caspa ry quebra a continui¬ 
dade da rota apoplástica e torra a água e os solutos a cruzarem a 
endoderme pela membrana pJasmática. Assim, apesar da impor¬ 
ia nr ia da rota apoplástica no córtex radiadar e no esteio, o movi¬ 
mento de água através da endoderme ocorre pdo simp fasto. 

Uma outra forma de entender o movimento de água através 
da raiz é considerada como uma rota única, tendo uma única con¬ 
duta nda hidráulica, FaJ abordagem levou ao desenvolvimento do 
conceito de condulãnera hidráulica radíailar (ver Tópico 4.3 da 
internet para detalhes). 

À região apical da raiz é mais permeável à água. Além deste 
ponto, a exoderme toma-se suberizada, limitando a absorção de 
água (Figura 4.4), Entretanto, alguma absorção de água pode acon¬ 
tecer por meio das raizes mais velhas, talvez através de fissuras no 
córtex associadas com a emissão de raízes secundárias. 

A absorção de água decresce quando as raízes são submeti¬ 
das a baixas temperaturas ou condições a na e rábicas ou tratadas 
com inibidores respiratórios (como cianeto). E>scs tratamentos ini¬ 
bem a respiração radiculare as raízes transportam menos água. A 
explicação exata para tal efeito ainda não está clara. Por ou Em lado, 
u decréscimo no transporte de água nas raízes proporciona uma 
explicação para a. murcha de plantas em solos encharcados: raizes 
submersas logo ficam sem oxigénio, o qual ê normal mente provi¬ 
do pela difusão no espaço de ar no solo (difusão através de gás é 
Ub vezes mais rápida que difusão pela água). As raízes anaerábí- 
CcíS transportam menos água para as partes aéreas, as quais, conse- 



0 L -j- í - i -1-1-1_ //J 
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Distância d o ápice radicútar (mm) 

FIGURA 4,4 laxa de absorçlü de água ení várias posições ao longo de 
íâvi de abóbora (Kramere Boyer, 1995). 


quente mente sofrem uma perda líquida do água e começam a mur¬ 
char 

O acúmulo de solutos no xílema pode gerar 
"pressão de raiz" 

x 

As vozes, as plantas exibem um fenômeno referido í om pres- 
são de ratz* Por exemplo, se o caule de uma plãntula é sedonacln 
logo acima do solo, o coto normabnente exsúdarã seiva do xijemo 
coríàdo por muitas horas. Se um manómetro é selado sobre o coto, 
pressões positivas podem ser medidas. Tais pressões podem ser 
tão altas quanh> 0,05 a 0,5 MPa. 

As raízes geram pressão hidrostática positiva absorvendo íons 
da solução diluída do solo e os transportando para o xilema. O 
acúmulo de solutos na seiva do xílema leva a um decréscimo no 
potencial tom ótico ( y V j do xílema e, portanto, a um decréscimo nc> 
potencial hídrico f *FJ do mesmo Essa diminuição do % do dte- 
ma proporciona a força propulsora para a absorção de água, que, 
por sua vez, gera uma pressão hidrostática positiva nesse De fato, 
toda a raiz atua como uma célula < >sm ótica; o tecidn i radicuíar mul- 
dceluiar comporta-se como uma membrana osmótica, acumulan¬ 
do uma pressão hidrostática positiva no xílema em resposta ao 
acúmulo de solutos. 

A pressão de raiz é mais provável de ocorrer quando os po¬ 
tenciais hídricos du solo são altos e as taxas de transpiração são 
baixas. Quando as taxas de transpiração são altas, a água é tão 
rapidamente absorvida pelas folhas e perdida para a atmosfera 
que uma pressão positiva nunca se desenvolve no xilema. 

As plantas que desenvolvem pressão de raiz frequentemente 
produzem gotículas liquidas nas margens de suas folhas, um fe¬ 
nômeno conhecido como gutação (Figura 4 5). Pressão positiva no 



FIGURA 4.5 t .iftjçán em folhas de moratigueiru |7Vi i; t n:.i : .nuít/l • ■ 
(A- manhã t é*lu, as folhas secretam gottaiLis de água pelos Itidalróiiií*, 
lot jhzados nas margens das folhas. Flores jovens também p dem - ■ • 
gutação (fotografia cedida por 14 Muni) 
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\ilema provoca exsudaçâtt d.i seiva do wle- 
ma pelos poros espèdalidados chamados hi- 
(ffttÂrffít." que estão associados às terminações 
de nervuras na margem da folha. As '-gotas 
de orvalho'' que podem ser vistas nos ápices 
de foi lias de grnmíncxis pela manhã são, na 
verdade, gotículas de gutação mudadas 
desses poros espeeializados. Agutação è mais 
evidente quando a transpiração e suprimida 
e a umidade relativa éaltá, como ocorre du¬ 
rante .1 noite. 


TRANSPORTE DE ÁGUA ATRAVÉS 
DO XJLEMA 

Na maioria das plantas, o xilema ccins&f 
titui a porção mais longa da rota de trans- 
porte de água. Em uma planta de I m de 
altura, mais de ^9,5".. da rota de transporte 
de água na planta encontra-se dentro do xi- 
lema; em árvores altas, o \ilema representa 
uma fração ainda maior da rota. Comparada 
a rota complexa através da raiz, o xilema é 
uma rota simples, de baixa resistência. Nas 
seções que seguem, examinaremos como o 
m i > v i m en t o de á gu a pe Jo \ i lema é ots ma me n- 
te ajustado para carregar a água das raízes às 
folhas e como a pressão hidrostática negati¬ 
va gerada pela transpiração foliar puxa a 
agua através do xilema. 


0 xilema consiste de dois típos de 
elementos íraqueais 

As células condutoras no xilema têm 
uma anatomia especializada que lhes permi¬ 
te transportar grandes quantidades de água 
com grande eficiência, Existem dois tipos 
importantes de elementos traqueais no xi¬ 
lema: traqueídes e elementos de vaso (Figu- 
ra 4.6). Elementos de vaso são encontrados 
somente em angiospermas, em um pequeno 
grupo de gimnospermas chamado Giictales 
e, talvez, em algumas pteridóíitas, Traqueí- 
des estão presentes tanto em angiospermas 
quanto em gimrospermas, assim como em 

pteridófitas e outros grupos de plantas vas¬ 
culares. 

^ maturação tanto de trãqueídes quan¬ 
to cie elementos de vaso envolve a "morte" 
da i-étula. Assim, células condutoras de água 
funcionais não têm membranas e organelas. 
O que permanece são paredes celulares lig- 
niíicadas e grossas, que formam tubos ocos 
através dos quais a água pode fluir com re¬ 
sistência relatívamente baixa, 

Trãqueídes são células fusiformes alon¬ 
gadas (Figura 4,6A) orgímiz||ps em filas ver¬ 
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*4 flGUftA 4.6 Elementos traqucais o suas intérronexões. (A) 
CompaiTiç.lorstriiluraJ de tfíiquííídíís u úle mentos de vasts, duas 
dcissis de eíemerttos íraquaais envolvidos rio transporte de água nu 
ví lema. íraqueídcs são células mortas, ocas e alongadas, com" 
paredes altarnentc ligniiioictos. As paredes contém numerosas. 
ponEraçoes — regiões onde não ha parede secundaria, mas a pnredtí 
primária permanece A forma e padrão das poniraçôes de parede 
variam com a espérie e o tipo de órgão. Os Iraqucídes estão 
presentes em todas j.s plantas v asai lares. Os vasos consistem do 
empilhamento de dois ou mais elementos, Da mesma forma qúe os 
Iraqueídes, os elementos de vaso são cê Mas mortas <■ são 
conec ta da s 11 mu s com a 5 o u l ms a t ra vés J tJ p | aw s d c pe riu r. i çã c - 
regiões da parede onde poros ou orifícios se desenvolveram Os 
vasos sãíi conectados a outros vasos e a traqueídes através de 
pontoações. Os vasos são encontrados na maioria das angiospermas 
ti não estão presentes na maioria das gimnospermas, (B) ' 
EiectrííniÊcrogmfEa de varredura de madeira de carvalho, 
mostrando dois elementos de vaso que compõem a porção de um 
vaso. Fontoações grandes são visíveis nas paredes laterais e as 
paredes terminais estão abertas na placa de perfuração (420.x). (C t 
Diagrama do uma pontração areolada, com uni toro centrado na 
cavidade da ponloaçio ou deslocado para uma todo da cavidade e, 
portanto, bloqueando o fluxo íB l< C, Shih-K. Kessel/Visuals 
ünlimited, C segundo Ztmmermann 1983), 


ticais sobrepostas. A água flui entre traqueídes por meio de numero 
py^ioaçôes em suas paredes laterais (Figura 4.6B). Pontoações 
são regiões microscópicas onde não hã parede secundária e a primá¬ 
ria é fina e porosa (Figura 4.6C), As pontoações de um traqueíde 
está th tipicamente localizadas em oposição às pontoações de um tra- 
qtFeide adjacen te, formando pares de pontoações. Os pares de pon- 
loaçóes organizam uma rota de baixa resistência para o movimento 
de agua entre traque ides. A camada porosa entre as pontuações pa¬ 
gadas, que consiste de duas paredes primárias e uma lamela média, 
l j denominada membrana de pontoação. 

As membranas de pontqação em traqueídes de algumas es¬ 
pécies de coníferas têm um espessa mento central chamado toro 
ívur Figura 4.6C), O toro age como uma válvula que fecha a ponto- 
‘VM alojando-se nos espessa mentos circulares ou ovais de parede 
quebordeiam tais pontoações, Essa disposição do toro e uma ma- 
icini eficaz de impedir que perigosas bolhas de ar invadam tra¬ 
queídes vizinhos (esta formação de bolhas, um processo chamado 
^e cavitaçao, será discutido adiante), 

, elementos de vaso tendem a ser mais curtos e mais largos 
^ que os traqueídes e tem paredes terminais perfuradas, estabe- 
t .--.|i-3iJ[>üe uma placa de perfuração em cada extremidade da eé- 
âj ■ niesma forma que os traqueídes, os elementos de vaso 
tm P on toações em suas paredes laterais (ver Figura 4.613). Diíe- 
r én temente dos traque ides, as paredes terminais perfuradas per¬ 
mitem a elementos de vaso serem empilhados extremidade com 
extremidade, para formar um conduto maior chamado vaso (no 
^mente, ver Figura 4.ÓB), Os vasos variam em comprimento tan- 
ü c ^' ntro quanto entre espécies. Os comprimentos máximos de 
asos variam de 10 cm a muitos metros. Por causa de suas paredes 
erminais abertas, os vasos proporcionam uma rota de baixa resis- 
ericla muito eficiente para o transporte de água. Os elementos de 


vasos encontrados nas extremidades de um vaso carecem de per¬ 
furações nas paredes terminais e se comunicam com vasos vizi¬ 
nhos por meio de pares de pentoações. 

0 movimento de água através do xdema requer menos 
pressão do que o movimento através de células vivas 

O xilema proporciona uma rota de baixa resistência para o 
movimento de água r reduzindo, assim, o gradiente de pressão ne¬ 
cessário do transporte de água do solo às folhas. Alguns valores 
numéricos rios ajudarão a apreciar a extraordinária eficiência do 
xtlema. Serã calculada 3 j< >rça propulsora requerida para movera 
água através do xilema a uma velocidade típica c> a se comparar 
com a força propulsora que seria necessária para mover a água em 
uma rota de célula a célula. Para fins de comparação, será usado 
um valor de 4 mm sH para a velocidade de transporte no xilema e 
40 pm como o raio do vaso. Esta é uma velocidade alta para um 
vaso tão estreito, de modo que ela tenderá a exagerar o gradiente 
de pressão requerido para sustentar o fluxo de água no xilema, 
Usando uma versão da equação de Foíseuilfe (ver Equação 32) t 
pode-se calcular o gradiente de pressão necessário para mover a 
água a uma velocidade de 4 mm s 1 por meu i de um tubo ideai com 
um raio interno uniforme de 40 um. 0 cálculo gera um valor de 
Ü,U2 MPa nr 1 . A elaboração das pressuposições, equações e cálculo 
podem ser encontrados no Tópico 4 A da Internet. 

Naturalmente, os condutos rúus de xilema têm as superfícies 
internas da parede irregulares, e o fluxo de agua pelas placas de 
perfuração e pontuações introduz uma resistência adicional Tais 
desvios de um tubo ideal vão aumentar o arrasto friccionai acima 
daquele calculado pela equação de PoiseuiJIe. No entanto, as me¬ 
didas mostram que a resistência real é maior por um fator de apro¬ 
ximadamente 2 (No bei, 19991 Assim, a estimativa de 0,02 MPa nr 1 
está dentro da faixa correta para gradientes de pressão encontra¬ 
dos em árvores reais. 

Agora, esse valor {0,02 MPa nr ) será comparado com a força 
propulsora que seria necessária para mover a água na mesma ve¬ 
locidade de uma célula para outra, atravessando,cada vez, a mem¬ 
brana plasma tica. Usando a equação de Po iseuiile, conforme 
descrito no Tópico 4.4 da Internet, a força propulsora necessária 
para mover a água através de uma camada de células a 4 mm s _] é 
calculada como sendo 2 * ItP MPa m E . isto é dez ordens de gran¬ 
deza maior do que a força propulsora necessária para mover a agita 
por meio do nosso vaso de xilema de 40 pm de raio. Nosso cálculo 
mostra claramente que o fluxo de agua pelo xilema é muito mais 
eficiente que o fluxo de água segundo membranas plasma ficas de 
células vivas. 

Que diferença de pressáo é necessária para elevar a água 
100 m ao topo de uma árvore? 

Tendo em mente o exemplo anterior, será examinado o gradi¬ 
ente de pressão necessário para mover a água até o topo de uma 
árvore muito alta, As árvores mais altas do mundo são a >ctjmm 
scmpenyens da América do Norte e o (imihfpfut n^wnis da Aus¬ 
trália. Arvores de ambas as espécies podem exceder 30U m, Se se 
pensar no caule de uma árvore como sendo um cano longo, pode- 
se estimar a diferença de pressão necessária para superar o arrasto 
de atrito do movimento de água do solo ao topo da árvore niulri- 
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pjicando nosso gradiente de pi-essào de 0,n2 MÍVi rn ' peta altura 
da árvore (0,02 MPa m ! ■ JOO m 1 MPa), 

AJtrrn da resistenda dc atrito,, o preciso considerar a gravi¬ 
dade, O peso de uma coluna ereta de agua de 100 m de altura 
cria uma pressão Je I MPa na base da coluna de água (100 m x 
0,0] MPa m ') Esse gradiente de pressão decorrente da gravida¬ 
de precisa ser adicionado àquele requerido para causar o rriní- 
TTiento de água por meto do xiJema, Assim, calcula-se que uma 
diferença de pressão de mais ou menos 2 MPa, da base aos ramos 
apicais, é necessária para transportar a água para cima das árvo¬ 
res mais afias. 


A teoria da coesão-tensão explica o transporte 
de água no xilema 


Em teoria, os gradientes necessários para mover água por meio 
do xilema poderiam resultar da geração de pressões positivas na 
base da planta ou de pressões negai ivas no topo da planta. Men¬ 
cionou-se que algumas raízes podem desenvolver pressões hidros¬ 
táticas positivas em seus xilemas - a chamada pressão de raiz. No 
entanto, a pressão de raiz e tipicamente menor do que 0,1 MPa e 
desaparece quando a taxa de transpiração é alta, de forma que ela 
é claramente inadequada para mover a água ao topo de uma árvo¬ 
re alta. 


hm vez disso, a água no topo de uma árvore desenvolve uma 
grande tensão (uma pressão hidrostática negativa), a qual puxa a 
água pelo xilema. Esse mecanismo, proposto no final do século 
XIX, é chamado de teoria coesão-tensão de ascensão da seiva, 
pois ele requer as propriedades de coesão da água para suportar 
grandes tensões nas colunas de agua do xilema (para detalhes a 
respeito da história da pesquisa sobre o movimento de água, ver o 
Ensaio 4,1 da Internet)- 

Apesar de seus atrativos, a teoria coesão-tensão tem sido uma 
matéria controversa hã mais de um século e continua a gerar deba¬ 
tes calorosos. A principal controvérsia gira em torno da questão de 
se as colunas de água no xilema podem sustentar as grandes ten¬ 
sões (pressões negativas) necessárias para puxar a água para cima 
de árvores altas. 

.. ^ 0 mais re Çente *bate começou quando pesquisadores modi¬ 
ficaram a técnica da sonda de pressão celular para poder medir 
djretamente a tensão nos vasos (Balling e Zímmermnn, 1990). An¬ 
tes dessa inovação, estimativas das pressões no xilema baseavam- 
f P rtnc 'palmente em medidas foliares com a câmara de pressão 
j-Mui uma descrição do método da câmara de pressão, ver Tópico 

^ o da Internet), 


In ida 3 mente, medidas com a sonda de pressão do xilema nãc 
conseguiram encontrar as pressões negativas grandes esperadas 
provavelmente porque a cavitação produziu bolhas de gás, intro 
jizidas quando as paredes do xilema foram perfuradas com o ca 
pa ar de vidro da sonda de pressão (Tyree, 1997). Entretanto 
refinamentos cuidadosos da técnica finalmenle demonstraram büE 
concordância entre as medidas com a sonda de pressão e as ten- 

K?í ^T 1 ,r5 C0ni 3 câmarfl de P ressât> (Melcher e cols. 199 B 
ram V° b v AI< T ^ independentes demonstra- 

ZSW pode suportar grandes tensões {Pocfc 
r I, I ' 1 LJ 9 üe a& medidas com a câmara de pressão de 
eft> £ oficiem as tensõfe no xilema íHoibim 


A maÍ0na dos pesquisadas cnnckiiu, 

síca da coesãodensãó é sólida (Steudle, 2001 


então, que a teoria bá- 
) fpara hipóteses alter 


nalivas, ver Canny (É^98) e Ensaios 4.1 e 4,2 da Internet] p 0r i 
prontamente demonstrar as tensões no xilema intacto perfura 
o com uma gota de tinta na superfície de um caule de uma \ ^ 
Iranspirante, Quando a tensão no xilema é atenuada, a tinta 
duzida instantaneamente para dentro do dele, resultando J ^ 


Iras visíveis ao longo do caule. 


Q transporte de água no xilema em árvores enfrenta 

desafios físicos la 

A grandes tensões que se desenvolvem no xilema de árvn 
(ver Ensaio 4.3 da Internet) e de outras plantas podem cVm 
guns problemas. Primeiro, a água sob tensão transmite maíu' 
intema às paredes do xilema. Se as paredes celulares fossem frac * 
ou maleáveis, elas cnbpsanam sob influencia desta tensão o s ^ 
pessa mentos secundários de parede e a ligníficacão dos traque 
des e dos vasos são adaptações que compensam essa tendência m 
colapso. 

Um segundo problemas é que a água sob tais tensões está em 
um estafo fisicamente metacstâvet. No Capítulo 3 foi mencionado que 
a força de rompimento experimenta [mente medida da água is- 
gaseificada (água que foi fervida para remover gases) é superior a 
30 MPa, valor muito maior que a tensão estimada de 3 MPa, nere-1 
sária para levantar a água ao topo das árvores mais altas, de forma 
que a água no xilema norma [mento não atingiria tensões que a 
desestabiJizanam. 

No entanto, à medida que a tensão na água aumenta, existe 
uma maior tendência do ar ser aspirado através dos poros micros¬ 
cópicos das paredes celulares do xilema, Esse fenómeno é chama¬ 
do de $ emadurn dc ar (air seeding). Uma segunda forma peta qual 
bolhas podem se formar nos condutos do xilema deve-se ã reduzi¬ 
da solubilidade dos gases em gelo (Davis e cols., 1999). O congela¬ 
mento dos condutos do xilema leva à formação de bolhas. Uma 
vez formada dentro da coluna de água sob tensão, a bolha de ar se 
expandirá, pois os gases não podem resistir a forças de tração. O 
fenômeno de formação de bolhas é denominado ca vi taça o ou em¬ 
bolia, Ele é similar à obstrução do vapor na linha de combustível 
dc um automóvel ou á embolia em um vaso sanguíneo, A cavita- 
ção quebra a continuidade da coluna de água e impede o transpor¬ 
te dc água no xilema (Tyree e Sperrv, 1989; Hacke e cols., 2001). 

Tais quebras nas colunas de água em plantas são bastante co¬ 
muns. Com equipamento apropriado, pode-se "escutar" as colie 
nas de água quebrarem (Jackson e cols., 1999). Quando as plantas 
são desprovidas de água, pulsos de som podem ser detectados. Os 
pulsos ou l liques correspondem, presumivelmente, á formação e 
ã rápida expansão de bolhas de ar no xilema, resultando em ondas 
de choque acústico de alta frequência pelo resto da planta, lais 
interrupções na continuidade da água do xilema, se não repara¬ 
das, seríam desastrosas à planta. Por bloquearem a rota principal 
de transporte de água, essas embolias causariam desidratação e 
morte das folhas. 


As plantas minimizam as consequências da cavitação do 
xilema 

O impacto da cavitação do xilema na planta e minimizado de 
várias maneiras. Uma vez que os elementos tmqueais do xilema 
são interconectados, uma bolha dc gás pode. cm princípio, se ex¬ 
pandir e preencher toda a rede de condutos. Na prática, as bolhas 
dc gás não se espalham para muito longe, porque, em expansão 
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das não podem passar facilmente pelos pequenos poros da mem¬ 
brana das pontíJflçòes. f Jevído ã rnterconexão dos capilares do xb 
J L-ma um a bo lha d e gás n ã o consegue pa ra r compl via mente o fiu xo 
de água. Em vez d&so, a água pode desviar do ponto bloqueado, 
traíegiindo pare condutos vizinhos conectados ao conduto bloque¬ 
ado (Figura 4.7). Assim, o comprimento finito dos condutos for- 
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rí<y vapor 
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com gás 
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RA 4.7 Traqueides fdireita) e va&os (esquerda) de urna serie de 
h|. ^ ‘^rconedadas e paralelas para o movimento de água. A ca citação 
, h K|U ^ 0 n ^vímento de água por causa da formação de condutos 
\ nl de ar (embolizadiffi). Uma vez que os condutos do xilema são 

imerconectadoç por aberturas rpontoações ireoladas") em suas 
m 1 . Mundanas espessas, a água pode desviar do vaso bloqueado, 
"■'v.TiOo-st' para elementos traqueais adjacentes. Os poros muito 
O^ nos ntó membranas das pont&çôes ajudam a impedir que 
SSS«“ ^palhem-se entre os condutos do xtlema. Assim/no 
r- ■ — Jj j 13 k* j re '^ a ' 11 ^ GSia contido dentro de um únko traqueíde 
' . | ^ M) día grama da esquerda, o gás preencheu todo o vaso 
ÚQt a ^ 3 mostrado como sendo composto por três elementos de 
K), separados por placas de perfuração escalarifornus Na natureza, 

•• podem wr muito longos (ate vários metros de comprimento) e, 

1 • - 1 ”» compostos por vários elementos de vaso 


mados por troquçídes e vasos do xilema, apesar de resultar em 
aumento de resistência ao fluxo de água, também proporciona uma 
fornia de restringir a cavilação. 

As bolhas de gás podem ser eliminadas do xilema. A noite, 
quando a transpiração é baixa, o H* ? do xilema aumenta e os vapo¬ 
ra de água e de gases podem simplesmente red isso l ver-se na so¬ 
lução do xiléma. Além disso, conforme foi visto, algumas plantas 
desenvolvem pressões positivas (pressões de raiz) no xilema. Tais 
pressões encolhem a bolha de gás e fazem com que os gases se 
dissolvam. Estudos recentes indicam que a ca ví fação pode ser re¬ 
parada mesmo quando a águã no xilema encontra-se sub tensão 
(HnEbrookâcoJs., 2001). Um mecanismo para tal reparo ainda não 
é conhecido e permanece como tema de pesquisas em andamento 
(ver Ensaio 4.4 da Internet). Finalmente, muitas plantas tèm cres^ 
cimento secundário, onde novo xilema forma-se a cada ano. O xi¬ 
lema novo torna-se funcional antes que o velho cesse sua função, 
devido ã oclusão por bolhas de ar ou por substâncias secreta das 
pela planta. 

A evaporação da agua na folha gera uma pressão 
negativa no xilema 

As tensões necessárias para puxar a água pelo xilema são o 
resultado da evaporação de água das folhas. Na planta intacta, a 
água é trazida às lo lhas através do xilema dos feixes vasculares 
(ver Figura 4.1), que se ramificam em uma rede de nervuras muito 
finas e às vezes intricada (Figura 4.8). Tal padrão de nervação tor¬ 
na-se tão fina mente ramificado que a maioria das células em uma 
íoiha típica está a menos de 0,5 mm de uma nervura. A partir do 
xilema, a água flui para dentro das células das folhas e ao longo 
d as pa red es ce lula res. 

A pressão negativa que faz com que a água ascenda através do 
xilema desenvolve-se na superfície das paredes celulares na folha, A 
situação c análoga àquela do solo. A parede celular age como um 



FIGURA 48 Nexvação de uma folha de tabaco, mostrando a 
ramilicação da nervura principal em nervuras laterais finas O pnel j.h< 

Jl j nervação traz a água do dJema para perto de çada célula da folha 
(Kramer e Boyer, m% 
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capi 1 5 rmuitn íinr>t?nch a read na>mág 11 a, A Á giiaacfercàsniicrnfjhri- 
las de celulose o a outros componentes liidroííiicos tia pstrede. As 
células do mesofilo es Ião em contato direto com a atmosfera por 
meio de um sistema extenso de espaços interceinlares 

inicial mente, a agua evapora de uma fina película que cobre 
esses espaços. A medida que a água é perdida para a atmosfera, a 
superfície da água remanescente é deslocada para os interstícios 


da parede celular (Fígtiíl 4.9), onde forma interfaces curvadas 
água. Devido á alta tensão superficial da água r a curvatura de^" 
interfaces induza uma tensão ou pressão negativa na água y\ ^ 
lIiíIíi que m,iis águ.i é refriovída da parede, o raio decurvuur' 
Jewas interfaces ar-água decresce t> a pressão da água toma-ajmv* 
negativa (ver Equação 4.1). Assim, a força motriz para o transporte 
no xitema ê gerada nas interfaces ar-água dentro da folha ' 




í^arçde Membrana 


FIGURA 4.9 Tensões ou prendes negativas originam-se nas 
folhos. Â medida que a água evapora da película superficial que 
“redes celulares do mesofikç a água retrai-se cada mv 
mais para dentro dos interstícios da parede celular e a tensão 
superficial provoca uma pressão negativa na fase líquida. A 
medida que o raio da curvatura decresce, a pressão também 
decresce [toma-se mais negativa), conforme calculado pela 
Equação 4.1. 
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MOVIMENTO DE ÀGUA DA FOLHA PARA A 
ATMOSFERA 

Depois que a água evaporou da superfície celular para o es¬ 
paço in terce Mar, a difusão é o modo principal de qualquer movi¬ 
mento posterior de água para fora da folha. A cutícula cerosa que 
cobre a superfície foliar é uma barreira muiio efetiva ao movimen¬ 
to de água Estima-se que apenas cerca de 5% da água perdida 
pelas folhas sai pela cutícula. Quase toda a água perdida por fo¬ 
lhas típicas dá-se por difusão de vapor de água pelos poros dimi¬ 
nutos dos estômaíos, os quais sâr> normal mente mais abundantes 
na superfíde abaxlal da folha. 

Fm sua trajetória da folha para a atmosfera, água ê puxada do 
xilema para as paredes celulares do meso-filo, de onde evapora para 
os espaços interct* lufares da folha (Figura AJO).. O vapor de água 
sal então, da folha por meio do poro estorna tico. A água move-se 
nessa trajetória predominante mente por difusão; assim, o movi¬ 
mento de água e controlado pelo gmlienh' de concentração de vapor 
de água. 

Agora, examinaremos a força propulsora da transpiração fo¬ 
liar. as principais resistências na rota de difusão da folha para a 


atmosfera e as características anatômicas da folha que regulam, a 
transpiração. 

O vapor de água se difunde rapidamente no ar 

O Capítulo 3 mostrou que a difusão em líquidos é lenta e., 
assim, efetiva apenas dentro de dimensões celulares. Quanto tem¬ 
po levaria para que uma molécula de água se difundisse das su¬ 
perfícies das paredes celulares dentro da folha para a atmosfera 
externa? O Capitulo 3 mostrou que o tempo médio necessário 
para que uma molécula se difunda por uma distância L é igual a 
l : /D$, onde Ds é o coeficiente de difusão. A distancia pela qual 
uma molécula de água tem de difundir-se do sítio de evaporação 
dentro da folha para a atmosfera externa é de aproximadamente 
I mm (IO m) e o coeficiente de difusão da água no ar é 2,4 * 
10 ? m- s ] . Assim, o tempo médio necessário para que uma mo¬ 
lécula de água escape para a atmosfera é de aproximadamente 
0,042 s. Dessa maneira, vé-se que a difusão é adequada para mover 
vapor de água pela fase gasosa da folha. A razão pela qual este 
tempo é tão mais curto do que os 2,5 s calculados no Capítulo 3 
para uma molécula de glicose se difundir através de uma célula 
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de 50 |jm v que a difusão é muito mais rápida em um gás que em 
urn liquido 

A transpiração foliar depende de dois feitores principais: (1) a 
diferença de concentração de vapor de água entre os espaços irt- 
tercelulares das folhas e a atmosfera externa g (2) a resistência à 
difusão írl desta rola Rm primeiro lugar será discutido como a 
diferença na concentração de vapor dc água controla as taxas de 
transpi ração, 

A força propulsora para a perda de água é a diferença de 
concentração de vapor de água 

A diferença de concentração de vapor d'água é expressa como 
c,,v. | t ,ih lf , - c vyvii& A concentração de vapor d 'água do ar {c wv(lir) ) pode 
ser prontamente medida, mas a da folha (c wv(h> fo,J c mais difícil de 
ser determinada- 

Enquanto o volume dos espaços in te rcelulares dentro da fo¬ 
lha é-pequeno, a superfície úmida da qual a água evapora é com¬ 
para Ei va mente grande (o volume dos espaços interceiulares c de 
aproximadamente do volume total da folha para adeu las de 
pinheiro. KT* para folhas de milho,, 30"o para cevada e 40% para 
folhas de tabaco). Em comparação com o volume dos espaços in- 
tercelulares, a área de superfície interna da qual a água evapora 
pode ser de sete a trinta vezes a área foliar externa, Èsta elevada 
razão de área de superfície para volume gera um rápido equilíbrio 
de vapor dentro da folha. Assim, pode-se assumir que os espaços 
interceMares dentro da folha aproximam-se do equilíbrio de po¬ 
tencial hídrico com as superfícies das paredes celulares das quais a 
agua liquida está evaporando. 

Lm aspecto importante dessa relação c que dentro da faixa 
de potenciais hídricos encontrados em folhas transpirantes (geral- 
mente < —2,ü MPa), o equilíbrio na concentração de vapor de água 
esta ao redor de poucos pontos percentuais da concentração de 
saturação do vapor de água, o que permite que se estime a concen¬ 
tração de vapor de água dentro da folha a partir de sua temperatu¬ 
ra, a qual ê fácil de medir (o Tópico 4,5 da Internet mostra como 
se pode calcular a concentração de vapor de água nos espaços in- 
terceiulares da folha e discute outros aspectos das relações hídri¬ 
cas dentro da folha). 

A concentração de vapor de água, c^., muda em vários pon¬ 
tos ao longo da rota de transpiração, Ve-se na Tabela 4,2 que c wv 



FIGURA 4.11 Concentração de vapor de água em ar saturado, em 
função da temperatura do ar. 


decresce em cada etapa da rota que vai da superfície da parede 
celular até a atmosfera fora da folha. Os pontos importantes a se¬ 
rem lembrados são (1) que a força propulsora para perda de agua 
da folha é a diferença na concentração absoluta (diferença em c,,.,, 
em mol m b e (2) que essa diferença depende da temperatura foli¬ 
ar, conforme é mostrado na Figura 4,31. 

A perda de água também é regulada por resistências do 
trajeto 

O segundo fator importante a governar a perda de água pelas 
folhas éa resistência ã difusão na rota da transpiração, que consis¬ 
te de dois componentes variáveis: 


TABELA 4.2 

Valores representativos de umidade relativa, concentração absoluta de vapor de água e 
p enciai ndnco para quatro pontos ao longo da rota de perda de água de uma folha 

Vapor de água 


Localização 

Espaços íntercelu! ares (25 C Q 

Imediata mente dentro do poro estomãtko (25*C) 

Imediata mente fora do poro estornático (25 D C) 

Ar (20 Q 


Umidade 

relativa 

Concentração 
(mol m rJ ) 

Potencial 

(MPa) 3 

0,99 

1,27 

-1,38 

0,95 

1 r 21 

-7,04 

0,47 

0,60 

-103,70 

0,50 

0.50 

-93,60 


fona*\ Ada piado de Nobel, 1999 . 

Nota; Ver Figura 4.10 

MPa a U 25*C fl,5 ‘ 2 n ° T6picfl 4 5 da íf itemet; com valores paca RT/V v . de 135 MPa a 20 J C e !37 r 3 
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I. 


a Tc- 


A rvsistoncw .issnciúda .i difusão peio poro estomáHco 
siBtencia eslojnítjca foliar (r ), 

,\ resistência causada pela ramada de ar parido junto à su . 
perfíce foliar. por m e ,o da qual o vapor tem de se difundir 
par.) alcançar <> ar turbulento da atmosfera (ver Figura 4 In 
Esw *R unda rosistênda, r h , c chamada de resistência da f1 
mada limítrofe. Este tipo de resistência serã discutido antes 
de se considerar a resistência estomática. 


.A espessura da camada limítrofe é determinada sobretudo pela 
velocidade do vento. Quando o ar que circunda a folha encontra- 
se muito parado, a camada de ar parado junto à superfície foliar 
pude ser tão espessa que se toma a principal barreira á perda de 
vapor de água pela folha. Aumentos nas aberturas estomáticas sob 
tais condições têm pouco efeito na laxa de transpiração (Figura 
4.13) (apesar de que o fechamento completo dos estómatos ainda 
reduzirá a transpiração}. 

Quando a velocidade do vento é alta, o ar em movimento re¬ 
duz a espessura da camada limítrofe na superfície da folha, redu¬ 
zindo a resistência dessa camada. Sob lais condições, a resistência 
estomática controlará em grande parte a perda de água da folha. 



URA 4,12 Dependência do fluxo dv i ranspiração em relação 4 
^ riuJt “ Q^om<ilic<i ern Zdjritm pctuitik, sob ■:» parado e sob ar em 
mento, r\ L arriadfi Limítrofe é n§ior v mais limílanto nu ar parada 
( ' K \ XiL ' no ar èm movimento* Como resultado, a abertura estomática trm 
'"-nii^ controh* sobro a iranspiraçao no ar parado [Bangcv I^33j. 


Vários aspectos Anatômicos l' morfológicos cia folha podem 
influenciar na espessura da camada limítrofe. Os tricomas nas su¬ 
perfícies foliares podem servir como quebra-ventos microscópi¬ 
os- Algumas plantas têm estômátos em cavidade, o que 
proporciona um abrigo externo ao poro estomátieo.0 tamanho e a 
forma da folha também influenciam a maneira como o vento so¬ 
pra ao longo da superfície foliar. Apesar destes v de outros fatores 
intervirem na camada limítrofe, eles não sao características que 
podem ser alteradas de uma hora para outra ou mesmo de um dia 
para outro. Para um ajuste a curto prazo, o controle das aberturas 
estomática s pelas células-guarda desempenha um papel crucial na 
regulaçao da transpiração foliar* 

O controle estomático acopla a transpiração foliar ã 
fotossíntese foliar 

Por ser a cutícula quase impermeável a água, a maior parte da 
transpiração foliar resulta da difusão de vapor de água através do 
pi iro estomático (ver Figura 4.10). Os poros es toma ticos microscó- 
pío>s proporcionam uma rota de baixa resistência para o movi¬ 
mento de difusão de gases por meio da epiderme e da cutícula. Ou 
seja, os poros estom áticos reduzem a resistência á difusão para a 
perda de agua pelas folhas. As mudanças na resistência estomática 
são importantes para a regulação da perda de água pela planta e 
para o controle da taxa de absorção de dióxido de carbono neces¬ 
sária à fixação continuada de C0 2 durante a fotossíntese. 

Todas as plantas terrestres enfrentam demandas competitivas 
de absorverem C0 2 da atmosfera enquanto limitam a perda de 
água. A cutícula que recobre as superfícies expostas das plantas 
serve de barreira efetiva à perda de água, protegendo, assim, a 
planta contra a dessecação. í\ r o entanto, as plantas não podem im¬ 
pedir a difusão de água para tora sem, ao mesmo tempo, excluir o 
COn da tolha. O problema é acentuado pelo fato de o gradiente de 
concentração para absorção de C( F ser muito menor que o gradi¬ 
ente de concentração que governa a perda de água. 

Quando a água é abundante, a solução funcional para o pro¬ 
blema é a regulação kmfwn! das aberturas estomáticas - abertas 
durante o dia, fechadas a noite, A noite, quando não há íotossinte- 
se e, assim, nenhuma demanda por CO-, dentro da folha, as aber¬ 
turas estomáticas mantém-se pequenas, impedindo perda 
desnecessária de água. Hm uma manhã ensolarada, quando há água 
abundante v a radiação solar incidente nas folhas favorece alta ati¬ 
vidade íotossintética, a demanda por C0 2 dentro da folha e gran¬ 
de e os pores estomáticos estão ampla mente abertos, diminuindo 
a resistência estomática ã difusão do GX A perda de água por 
transpiração e também substancial em tais condições, mas, uma 
v cz q ué o s upri men to h id rico é a bu nda n te, é va n te joso pa ra a p 1 an te 
in terça mbim a água por produtos da fotossíntese, essenciais para 
o crescimento e reprodução. 

for outro lado, quando a água do solo é menos abundante, os 
estómatos abrirão menos ou até mesmo permanecerão fechados 
em uma manhã ensolarada. Mantendo seus estómatos fechados 
sob condições de seca, a plante evita a desidratação Os valores 
P i1fa (uvvMhiu - 1 \wi,tri) e para r b não são pronto mm te susciuvás ao 
controle biológico Fniietonto. a resistência estomática (rj pode 
ser regulada pela abertura o pelo fedia men to do poro estomático 
Tal controle biológico é exercido por um par de células epidérmi¬ 
cas especializadas, as células-guarda, que circundam o poro est('- 
málico (Figura 4.33). 
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As paredes celulares das celufas-guarda têm 
características especializadas 

Ás célidas-guardá podem ser encontra cias em folhas de todas 
as plantas vasculares e também estão presentes em órgãos de plan¬ 
tas mais primitivas, como hepáticas e musgos (Ziegler, 1987). As 
células-guarda mostram diversidade morfológica considerável, mas 
podem ser distinguidos dois tipos principais: um é típico de gra- 


tníneas e outras poucas monovtitiledóncas, como palmeiras; o ou 
iro è encontrado em todas as dkf>tiledôiieas, em muitas moncxoti- 
lèdõiieas e em musgos, samambaias e gimnospercnas. 

Em gramíneas (ver Figura 4.13A), as células-guarda têm u m 
formato característico de ha Itere, com extremidades bulbo&is o 
poro propriamente ditoé uma longa fenda localizada entre as duas 
"alças" dos ha Iteres. Essas células-guarda são sempre flanqueadas 
por um par de células epidérmicas diferenciadas, chamadas 4 . 
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FIGURA 4.13 Micrografias de estomatos. (A) Électromicrografia de um 
cstòmato de gnupinea. As extremidades bulbosas de cada célula-guarda 
mostram seus conteúdos dtosólicos e sâu unidas por paredes fortemente 
espessadas. O poro estomáticu separa as duas porções medianas dos células-- 
guarda (256QxJ. (B) Complexos estomáricos de Carex (dperâcea), vistos ao 
microscópio óptico de contras le interft?rendai. Cada complexo consiste de 
d uas celulas-gua rd a cí rcundandc 1 um port 1 e duas ctf lufas subsidiárias nos 
flancos (550x). (Q Electromicragrafia de varredura de epiderme de cebola, t 
painel superior mostra a superfície externa da folha, com um poro 
eslnmãtiai inserido na cutícula. O painel inferior apresenta um par de 
células-guarda voltadas para a cavidade esíomitica, em direção ao ín tenor 
da folha < 164Úx). (A de Palevitz, h)81; B de Jarvis e Mansfield, l q S], A e B 
Cedidas por 8. Faie vil/; mkrogrjiias em C de /eiger e I lepler. l*F P [lopo| e 
L Zeígere N. Bumstein |base|.) 
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cdu l.« subsidiárias, que auxiliam as cdlul^arda * controlar 
Oí poros estomaticos (ver Figura 4.13B). As células-guarda as cé- 
1 ,, 1 -w subsidiarias e o poro constituem o chamado complexo esto- 

má ti CG. 

|-'m dicctiledõneas e cm munocotilcdònea* nlo-gramíneas 
cada célula-guarda é ijiifornie e, em conjunto, as duas lém um 
contorno elíptico com o poro nõ centro (ver Figura 4.13C), Apesar 
Je as células subsidiárias não serem incomuns em espécies desses 
0pos taxonómicos, elas muitas vezes não estão presentes e, nes- 
1 p cíisOí 3s células-guarda estão circundadas por células semelhan¬ 
te às demais células epidérmicas. 

Uma característica peculiar das céíuJas-güarda é a estrutura 
própria de suas paredes. Partes delas são substancial mente espes- 
sidas (Figura 4J4] e podem ter espessura superior a 5 pm em 
comparação com a espessura de i a 2 M m, típica de células epidér¬ 
micas. Em células-guarda reniformes, um padrão de espessamen- 
to diferencial resulta em paredes internas e externas (laterais) muito 
espessas, uma parede dorsal fina (a parede em contato com as cé¬ 
lulas epidérmicas) e outra ventral (poro) de certa forma espessada 
tver Figura 4.14), As porções da parede que estão voltadas para a 
atmosfera estendem-se em proeminências bem desenvolv idas, que 
formam o poro propriamente dito. 

O alinhamento das micro fibrilas de celulose, que reforçam 
todas as paredes celulares vegetais e que são importantes determi¬ 
nantes da forma da célula íver Capítulo 15), desempenha um pa¬ 


pel essencial na abertura e no fechamento do pom esto má tico. Hm 
células normais dotadas de forma cilíndrica, as microfíbrilas de 
celulose estão orientadas transversal mente em relação ao eixo lon¬ 
go da célula, Como consequência, a célula expande-se na direção 
de seu eixo longo, pois o reforço de cdulose oferece menor resis¬ 
tência a ângulos retos em relação à sua orientação, 

Mas células-guarda, a organização de micro fibrilas é diferen¬ 
te, As células-guarda reniformes têm iràbrofibrílas de celulose pro¬ 
jetadas radialmente a partir do poro (Figura 4/I5A), Assim, a 
circunferência celular é reforçada como um pneu radial com cinta 
de aço e as células-guarda curvam-se para fora durante a abertura 
es tom ática fSharpe e ccls,, 1987). Em gramíneas, as células-guarda 
em forma de ha Itere funcionam como barras com extremidades 
infláveis, À medida que a extremidade bulbosa das células aumenta 
de volume e incha, as barras são separadas uma da outra e a fenda 
entre elas se alarga (Figura 4 15B), 

Um aumento na pressão de turgor da célula-guarda abre 
o estómato 

As Células-guarda funcionam como válvulas hidráulicas mui- 
tissensoriais. Fatores ambientais, tais como intensidade e qualida¬ 
de de luz, temperatura, umidade relativa e concentração 
intracelular de C0 2 , são percebidos pelas células-guarda e esses 
sinais são integrados em respostas vstomáticas bem definidas. Se 



Al mos fera 


FIGURA 4.14 Electromicrografia mostrando um par de células-guarda da 
dicohledônea Nkalma Utbnaim (tabaco), A seção é perpendicular à superfície 
principal da folha. O poro está voltado para a atmosfera, e a base para a 
cavidade suhestomática. Observe o padrão de espessamento irregular das 
paredes, determinando a deformação assimétrica das células-guarda quando 
seus volumes aumentam durante a abertura estomática iSack. 1987. cedida 
por F. Sack). 
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FIGURA 445 O alinhamento radial das microíibrilas de celulose em 
células-guarda é em células epidérmicas de (A) um esíômato reniforme 
e (B) um estómaín do ttpograminea (Meidner e Mansfield, I9t§j. 


lolhcjs mantidas no es oiro são iluminadas, o estímulo luminoso e 
percebido pelas células-guarda como um sinal de abertura, desen¬ 
cadeando uma série de respostas que resultam na abertura do poro 
estomátíco. 

Üs aspectos iniciais desse processo são a absorção iônica e 
outras mudanças metabólicas nas células-guarda., as quais serão 
discutidas em detalhe no Capítulo 18, Aqui, observar-se-ão os efei¬ 
tos do decréscimo no potencial osmótico (7'j resultante da absor- 
çati iõnica e da biossíntese de moléculas orgânicas nas células- 
guarda. As relações hídricas nas células-guarda seguem as mes¬ 
mas regras que nas outras células. À medida que o % decresce, o 
potencial hídrico decresce ea água consequentemente move-se para 
dentio das células-guarda. À medida que a água entra na célula, a 
pressãu de lurgor aumenta, Por causa das propriedades elásticas 
de sua paredes, as células-guarda podem aumentar de forma re¬ 
versível seus volumes em 40 a 100%, dependendo da espécie. De- 
vido ao espessa mento diferencial das paredes das células-guarda, 
tais mudanças em volume levam ã abertura ou ao fechamento do 
pnm estomálico. 


A razão de transpiraçao mede a relaçao entre perda de 
água e ganho de carbono e 


mo 


A eficlénda das plantas em moderar a perda de ímn . 
tempo que permitem absorçao su ha ente de CO. para a f nt 
síntese, pode ner abordada por um parâmetro denominado 
de transpiração. Esse valor ê definido como a quantidade dèi^ 
transpirada pela planta dividida pela quantidade de dióxido^ 
carbono assimilado pela fotossmtese. 


Para plantas típicas em que o primeiro produto estável da y 
xaçao de carbono é um composto de três carbonos ( tais plantas 
chamadas de plantas Q; ver Capítulo 8), cerca de 500 molécula° 
de água são perdidas para cada molécula de C0 2 fixada p e | a 
síntese, dando uma razão de transpiração de 500 (Algumas 
a recíproca da razão de transpiração, chamada de ç/jurircm ?|, 
da á$m, é citada. Plantas com uma razão de transpiração de 5ixj 
têm uma eficiência no uso da água de 1 /500 ou 0 , 002 ,). 

A grande razão de e fluxo de H z O para influxo de C0 2 resulta 
de I rcs fatores: 


1. O gradiente de concentração que governa a perda de águn é 
cerca de 50 vezes maior do que aquele que administra o influ¬ 
xo de CCk Em grande parte, essa diferença ê devida à baba 
concentração de C0 2 no ar (cerca de 0,03%) e à concentração 
relativamente alta de vapor de água dentro da folha. 

2. O C0 2 difunde-se cerca de 1,6 vezes mais lentamente pelo ar 
que a água (a molécula de CO : é maior do que a de EhQ e tem 
um menor coeficiente de difusão). 

3. O Cü? precisa cruzar a membrana plasmática, o citoplasma e 
q envoltório do doroplasto antes de ser assimilado. Taís mem¬ 
branas aumentam a resistência da rota de difusão do CO-. 

* 


Algumas plantas estão adaptadas para a vida em ambientes 
ou estações do ano especial mente quentes. Essas plantas, denomi¬ 
nadas Q e CAM, utilizam variações da rota fotossíntêtica usual 
para a fixação do dióxido de carbono. As plantas com fotossíntese 
Q (nas quais um composto de quatro carbonos é o primeiro pru- 
duto estável da fotossíntese; ver Capítulo 8) em geral transpiram 
menos água por molécula de CO : fixado; uma razão de transpira¬ 
ção típica para plantas C4 é de cerca de 250. As plantas adaptadas 
ao deserto e com fotossíntese CAM (metabolismo ácido das cra>- 
su lá ceas), nas quais o C(> é, de inicio, fixado em ácidos orgânicos 
de quatro carbonos á noite, têm razões de transpiração ainda mu¬ 
no res; valores de aproximadamente 50 não são pouco usuais, 


VISÃO GERAL: O CONTtNUUM SOLO-PLANTA- 
ATMQSFERA 

Viu-se que o movimento de água do solo, por intermedie da 
planta, para a atmosfera envolve diferentes mecanismos de trans¬ 
porte: 

• No solo e no xileina, a água move-se por fluxo de massa eu 
resposta a um gradiente de pressão (A. 

* Na fase de vapor, a água move-se prindpatmente por dim 
são, pelo menos até atingir o ar de tora, onde a convençat 
[uma fornia de fluxo de massa] torna-se dominante. 
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* Quando a água é transportada através de membranas, a força 
propulsora é a diferença de potencial hídrico através da mem¬ 
brana. 7a 3 fluxo asm ótico ocorre quando as células absorvem a 
água e quando as raizes transportem água do solo ao xílema. 

Hm todas as situações cite dás, a tígua niore-w ènt direção a ív- 
qiÃfs dr baixo potencial hídrico ou de baixa energia livre. O fenómeno é 
ilustrado na Figura 4.16, que mostra valores representativos de po¬ 
tencial hídrico e seus componentes em. vários pontos ao longo da 
rota de transporte de água 

O potencial hídrico decresce continua mente do solo ate as fo¬ 
lhas. No entanto, os componentes do potencial hídrico podem ser 
bem diferentes em distintas partes da rota. Por exemplo, dentro das 
células da folha, como no mesofilo, o potencial hídrico o aproxima¬ 
damente o mesmo que no xilema vizinho, mas, mesmo assim, os 
componentes do são bem diferentes, O componente dominante 
do no 1 iJemíi ê a pressão negativa \ %) f enquanto que na célula 
foliar V' é gerafmente positivo. Essas grandes diferenças em *f? p ocor¬ 
rem através das membranas plasmaticas das células da folha. Den¬ 
tro das o.■lulas foliares, o potência] hídrico é reduzido por um alta 
concentração de solutos dissolvidos (baixo ¥<), 


RESUMO 

A água é o meio essencial para a vida. As plantas terrestres 
enfrentam dessecação potencial mento letal pela perda de água para 
a atmosfera. O problema u agravado pela ampla área de superfície 
das folhas, alto ganho de energia radiante das mesmas e necessi¬ 
dade de ter uma rota aberta para a absorção de CCk Assim, existe 
um conflito entre a necessidade de Conservação de água e a neces¬ 
sidade de assimilação de CCk 

A necessidade de resolver o conflito vital determina büa parte 
da estrutura da planta: (1) um sistema radicular extenso para ex¬ 
trair água do solo; (2) uma rota de baixa resistência por meio de 
elementos de vaso e traqueídes para trazer a água até as folhas; G) 
uma cutícula hidmfóbica cobrindo as superfícies da planta para 
reduzir a evaporação; (4) esto matos microscópicos nn superfície 
foliar para permitir trocas gasosas; e n) células-guarda para regu¬ 
lar o diâmetro (e resistência a difusão) da abertura estornat iça. 

0 resultado é um organismo que transporta água do solo à 
atmosfera puramente em resposta a forças ftsicas. Nenhuma ener¬ 
gia é despendida d ire ta mente pela planta para transi oca r água, 
embora o desenvolvimento e a manutenção das estruturas neces- 
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FIGURA 4,16 Vjsâo gera] representativa do potencial hídrico e seus componentes em vários pontos ao longo da rota de transporte do sülo, por meio 
da planta para a atmosfera O potencial hídrico {pode ser medido ao longo deste Mimtifw, mas os componentes variam. Na parte líquida do 
transporte, pressão CP),potencial osmótico W e gravidade (#£) determinam %, No ar,somente a umidade relativa (Rt/V w x ln[RM]) é importante. 
Observe que, embora o potencial hídrico seja o mesmo no vacúolo de células do mesoíilo e na parede celular circundante, os componentes du l t\. 
podem variar bastante (por exemplo, nesse caso V'. é 0,2 MFa no interior da célula do mesofilo e -0,7 MPa fora) {Nobei 1999) 
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sari.is fMrvi um transporte do água elí ciente o controlado isquei 

ram acréscimo considerável do energia, 

Os mecanismos de transporto do agua do solo, atra v os do cor 
jii> da planta para a atmosfera, incluem difusão., fluxo de massa e 
osmose Cada uni desses processos esta associado a diferentes loi¬ 
ças propulsoras. 

A ãgua m planta pode sei' considerada como um sistema ra i- 
dráulico contínuo, conectando .1 água no solo ao vapor de água na 
atmosfera, A transpiração é regulada principal mente pelas célu¬ 
las-guarda, as quais regulam o tamanho do poro estomático para 
atender a demanda fotossmlétíca de aquisição de CO* enquanto 
minimizam a perda de agua para a almosfeia, A evaporaçao de 
agua das paredes celulares das células do mesofilo foliar gera gran¬ 
des pressões negativas (ou tensões) na água apoplástica, Taís pres¬ 
sões negativas são transmitidas ao xilema e puxam a água por meio 
dos longos condutos do xilema. 

Embora aspectos da teoria coesão-tensão de ascensão da sei¬ 
va sejam periodicamente debatidos, uma grande quantidade de 
evidencias sustenta a ideia de que 0 transporte de ágiia no xilema 
e governado por gradientes de pressão. Quando a transpiração e 
afta. pressões negativas na água do xilema podem causar ca vi Li¬ 
ção (embolias), as quais tem condições de bloquear o transporte de 
água no xilema e conduzir a déficits hídricos severos na folha. 
Déficits hídricos são comuns em plantas, necessitando de uma gama 
de respostas adapta h vas que modificam a fisiologia e 0 desenvol¬ 
vimento das plantas. 

Wíateriaf da internet 


Tópicos da Internet 

4.1 Irrigação 

Uma discussão sobre métodos de irrigação ampla men¬ 
te utilizados e seus impactos na produção de culturas e 
na salinidade do solo. 

4.2 Condutividade hidráulica do solo e potencial hídrico 
A condutividade hidráulica do solo determina a facili¬ 
dade com que a água se move-se por seu intermédio, 
estando intimamente relacionada ao seu potencial hí¬ 
drico. 

4.3 Condutância hidráulica da raiz 

Uma discussão sobre a condutànda hidráulica radicular 
e um exemplo de sua quantificação. 

4.4 Calculando velocidades de movimento da água no xi¬ 
lema e em células vivas. 

Cálculos da velocidade de movimento da água através 
do xilema, para cima em um tronco de árvore e pela 
membrana celular em um tecido e suas implicações para 
o m ecani sm o de t ranspo rte de á g ua. 

4.5 Transpiração foliar e gradientes de vapor de água 
Uma análise da transpiração foliar e condutáncia esto- 
mática e suas relações com concentrações de vapor de 
agua na folha e no ar. 


Ensaios da Internet 

4 .1 Um breve histórico do estudo do movimento de âqua 

no xilema y 

A história da compreensão que se tem sobre ascensão 
da seiva em plantas, especial mente em árvores, é um 
belo exemplo de como o conhecimento sobre as nSan 
tas é adquirido 

4.2 A teoria coesão-tensão em funcionamento 

Uma discussão detalhada da teoria coesão-tenslo de as , 
censãoda seiva em plantas e algumas explicações alter- 
nativas. 

4.3 Como a água escala até 0 topo de uma árvore de 112 
m de altura 

Medidas de fotossintese e transpiração em árvores de 
112 m de altura mostram que aIgumasdas condições às 
quais a folhagem do topo é submetida comparam se 
àquelas de desertos extremos. 

4.4 Cavitação e reenchimento 

Um possível mecanismo de reparo da cavitaçao está sob 
ativa investigação. 
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Nutrição mineral 


NUTRIENTES MINERAIS SÃO ELEMENTOS obtidos prinripalmente na for¬ 
ma de íons inorgânicos do solo. Apesar desses nutrientes continua mente circu¬ 
larem por todos os organismos, eles entram na biosfera pred omin antemente 
pelos sistemas radiai lares das plantas; assim, as plantas, de certa forma, agem 
como "mineradoras" da crosta terrestre (Epstein, 1999) A grande área de su¬ 
perfície das raízes e a capacidade das mesmas em absorver íons inorgânicos 
em baixas concentrações da solução do solo fazem da absorção mineral pelas 
plantas um processo muito eficaz. Após terem sido absorvidos pelas raizes, 
tais elementos são translocados para as diversas partes da planta, onde são 
utilizados em numerosas funções biológicas. Outros organismos, como fungos 
micorrizicos e bactérias fixadoras de nitrogênio, geralmente participam com as 
raizes da obtenção de nutrientes, 

C) estudo do modo como as plantas obtêm e utilizam os nutrientes mine¬ 
rais é chamado de nutrição mineral. Essa área de pesquisa é fundamental tan¬ 
to para a agricultura moderna quanto para a proteção ambiental Altas 
produtividades agrícolas dependem em grande escala da fertilização com mi¬ 
nerais. Na verdade, a produtividade da maioria das culturas agrícolas aumen¬ 
ta linear mente com ti quantidade de fertilizantes que absorvem (Loumis e 
Conner, 1992). Para atender a crescente demanda por alimento, o consumo 
mundial dos principais elementos minerais fertilizantes — nitrogênio, fósforo 
e potássio — aumentou continuamente de 112 milhões de toneladas métricas 
em 1980 para 143 milhões de toneladas métricas em 1990, peimmecendo cons¬ 
tante ao longo desta ultima década. 

Entretanto, plantas assim cultivadas utilizam menos de metade do fertili¬ 
zante aplicado (Loumis e Conner, 1992L Os minerais restantes podem lixiviar 
para águas superficiais ou subterrâneas, permanecer aderidos as partículas de 
solo ou contribuir para a poluição atmosférica. Cumo consequência da lixivia¬ 
ção de fertilizantes, muitos poços de água nos Estados Unidos não satisfazem 
mais aos padrões federais de concentração de nitratos em água potável (Nolan 
v Stoner, 2000). Considerando sob um ângulo mais positivo, as plantas são a 
via tradicional de reciclagem de restos animais e estão se mostrando úteis na 
rem i. >çãü de m inera i s dei eté r ios d e I i xões l óx ices I k I ace k e vol s 2001)) I \>v ido 
à natureza complexa da relação planta-solo-atmosfera, estudos na área de nu¬ 
trição minera] envolvem químicos que estudam a atmosfera, pedologístas, hl- 
drdugistas, rmcrobíologistas e ecologistas, além de íisiobgistas vegetais. 
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\rstr capítulo. serão discuEkíOS, primeiro, as nec^sidades 
nuÉni.-ioiiais das plantas, és sintomas de defiíMnçfes niitóíaonais 
cspecílicas o uso de fertilizantes parn garantir a elas uma nutri¬ 
ção adequada. Depois, será examinado como o solo e a çsl rutura 
radrcular influenciam a transferência de nutrientes inorgânicos do 
ambiente para dentro da planta, Finalmente, introduziremos o tó¬ 
pico de assóciáçôes micorrísácas. Os Capítulos 6 e 12 abordam as¬ 
pectos adicionais do transporte de solutos e da assimilação de 
nutrientes, respectivo mente, 


NUTRIENTES ESSENCIAIS, DEFICIÊNCIAS E 
DISTÚRBIOS VEGETAIS 

Apenas certos elementos foram determinados como essen¬ 
ciais para o crescimento vegetal. Um elemento essencial e defi¬ 
nido como aquele cuja ausência impede uma planta de comple¬ 
tar seu cicio de vida (Arnon e Stoul 1939) ou aquele que tem um 
papel fisiológico claro (Epstein, 1 W| Se as plantas recebem es¬ 
ses elementos, assim como energia da luz solar, elas peidem sin¬ 
tetizar todos os compostos de que necessitam para um 
c rosei e ne n to n orm a 3 . A Ta be ta 5.1 a p re sen ta os e I em e n t os q ue s ão 
considerados essenciais para a maioria das plantas superiores, 
senão para todas. Os primeiros Ires elementos — hidrogênio, car¬ 
bono e oxigênio — não são considerados nutrientes minerais 


porque são obtidos primariamente da água ou do dióxido de Car 
bono. 

Os elementos minerais essenciais são geralmente classiH. - 
dos como macro ou mi cronu Mentes, de acordo com suas concen 
trações relativas no tecido vegetal. Em alguns casos, as di^renças 
na concentração de macro e de mihonutrienteá no tecido veeetil 
não são tão grandes como as indicadas na Tabela 5.1. Por exemos! 
alguns tecidos vegetais, como o mesoülo, têm quase tanto ivrlul 
manganês quanto enxofre e magnésio. Muitos elementos estão noo 
matmente presentes em concentrações maiores dc» que as necessi¬ 
dades mínimas dos vegetais. 

Alguns pesquisadores tém argumentado que a classificação 
em macromiMentes e micronuMentes é difícil de ser justificada 
do ponto de vista fisiológico. Mengcl e Kirkby (1987) propuseram 
que, em vez disto, os elementos essenciais sejam classificados de 
acordo com seu papel bioquímico e sua função fisiológica. A Tabe¬ 
la 3,2 mostra essa classificação, na qual os nutrientes vegetais lu¬ 
ram divididos em quatro grupos básicos: 

1. O primeiro grupo de elementos essenciais é formado pelos 
compostos orgânicos (com carbono) das plantas. As plantas 
assimilam esses nutrientes por meio de reações bioquímicas 
envolvendo oxidações e reduções, 

1. O segundo grupo ê importante em reações de armazenagem 
de energia ou na manutenção da integridade estrutural. Os 


TABELA 5*1 


Níveis adequados no tecido de elementos que podem ser requeridos pela plantas 



Concentração 

Número relativo 


Símbolo 

na matéria seca 

de átomos em relação 

Elemento 

químico 

(% ou ppm} a 

ao molibdênio 

Obtidos da água ou dióxido de carbono 



Hidrogênio 

H 

6 

60.000.000 

Carbono 

C 

45 

40.000.000 

Oxigénio 

0 

45 

30.000.000 

Obtidos do solo 




Macronutrientes 




nitrogénio 

N 

1,5 

1.000.000 

Potássio 

K 

1,0 

250.000 

■Cálcio 

Ca 

0.5 

125.000 

Magnésio 

Mg 

0.2 

80,000 

Fósforo 

p 

0,2 

60.000 

Enxofre 

s 

0/1 

30.000 

Silício 

Si 

0,1 

30.000 

Micro nutrientes 




Cloro 

Cl 

100 

3.000 

Ferro 

Fe 

100 

2.Ü0G 

Boro 

B 

20 

2.000 

Manganês 

Mn 

50 

1.000 

Sódio 

Na 

10 

400 

Zinco 

Zn 

20 

300 

Cobre 

Cu 

& 

100 

Níquel 

NI 

0 1 

2 

Molibênio 

Mo 

0,1 

1 


funte Segundo Epsiein 1972, 1999. 

O. udlorti pura o$ elernfcntos nio-minerab (H, C, O) o pdra ós maeronutriente* são porcentagens. Os vaiares, 
P ò ü micronutrlentes sao expressos em partes por milhão 
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TABELA 5.2 

Classificação dos nutrientes minerais das plantas de acordo com 3 função bioquímica 

Nutriente mineral Funções 


Grdpa 1 
N 
S 


Grupo 2 
P 

Si 

B 


Grupo 3 

K 

Ca 

Mg 

Cl 

Mn 

Na 

Grupo 4 

Fé 

Zn 

Cu 

Ni 

Mo 


Nutrientes que fa*em parte de compostos de carbono 

Constituinte de aminoácidos, amidas r proteínas, ácidos nuclèkos, nudeotideos, coenzimas, hexoaminas, etc. 

Componente da dsteina, ristina, metionina e proteínas. Constituinte do acido lipóico, coenzima A, tiamina 
piroíosfato, g luta ti ona, biotina, a-denosina-5'-fosfossuífato e 3 -fosfoadenosi na. 

Nutrientes que são importantes na armazenagem de energia e na integridade estrutural 

Componentes de fosfato açúcares, ácidos nudéicQS, nucleotídeos, co enzimas, fosfolipídeos, ácido fítico etc Tern 
papel central em reações que envolvem ATP, 

Depositado como sílica amorfa em paredes celulares. Contribui para as propriedades mecânicas das paredes 
tefuieres, incluindo rigidez e elasticidade. 

Complexos com mamtol, manans, ácido polpmanurônfco e outros constituintes das paredes celulares. Envolvido no 
alongamento celular e no metabolismo de ácidos nudéicos. 

Nutrientes que permanecem na forma iônita 

Requerido como cofator de unais de 40 enzimas. Principal cátion no estabelecimento do turgor celular e 
manutenção da eletroneu trai idade celular. 

Constituinte da iamefa média das paredes celulares. Requerido como cofator por algumas enzimas envolvidas na 
hidrólise de ATP e de fosfolrpideos. Atua como mensageiro secundário na regulação metabólica. 

Requerido por mudas enzimas envolvidas na transferência de fosfato*. Constituinte da molécula de clorofila. 

Requerido para as reações fotossintéticas envolvendo a evolução de O á . 

Requerido para a atividade de algumas desidrogenases, descarboxilases, quinases, oxidases e peroxidases. 
Envolvido com outras enzimas ativadas por cãtioos e na evolução fotossintética de 0- 

Envolvido na regeneração do fosfoenoipiruvato em plantas C A e CAM. Substitui o potássio em algumas funções. 

Nutrientes que estão envolvidos em rações redox 

Constituinte de cÉtocrofinos e ferro-proteinas não-heme envolvidas na fotossíntese, fixação de N,. e respiração. 

Constituinte da álcool desidrogenase, desídrogenase glutã mica, anidrase carbômca, etc. 

Componente da ácido ascõrbico oxídase, tirosinase, monoamína oxidase, uricase, citocromo oxidase, fenolase í 
Jacase e plastocianina. 

Constituinte da urease. Ém bactérias fixadoras de N 2 , e constituinte de hidrogenases. 

Constituinte da nitrogenase, nitrato redutase e xantina desídrogenase. 


fonre Segundo Evans e Sorger, 1966, e Mengeí e Kirkby, 1967. 


elementos deste grupo estão «mumente presentes em teci¬ 
dos vegetais sob forma de fosfato, borato e ésteres sílica to, em 
que o grupo elementar está ligado ao grupo hidroxila de uma 
molécula orgânica (i. é, açOcar-íosfalo), 

3. 0 terceiro grupo esta presente no tecido vegetal como íons 
livres ou ligados a substancias lais como ácidos pecticos, pre¬ 
sentes na parede celular vegetal. De especial importância são 
seus papéis como cof atores enzimáticos e na regulação de po¬ 
tenciais osmòticos, 

■1 ■ 0 1 j u a rto gru po d esempenha i m p l >rtantes íu n ções em rea ções 
envolvendo transporte de elétrons, 

h]^nnentos de ocorrenda natural, di te rcntes dos mostradt>s na 
a ^ e ^ a 7.1 r também podem se acumular nos tecidos vegetais. Por 
exemplo, o alumínio não è considerado um elemento essencial, 
as plantas normal mente contêm de OJ a 500 ppm de alumí- 
El10, as sim como a adição de baixos níveis deste elemento a uma 
^uluçao nutritiva pode estimular o crescimento vegetal (Marsch- 
j 1 ®* 1995). Muitas espécies dos gêneros A$tfâgé1 1 t$ f Kylpfhizá e Sftiw- 
acumulam selênio, embora as plantas não tenham mostrado 
Uma ne cessidade específica deste elemento. 

'•-t cobalto v parte da cobalamina fvitamina u seus deriva- 
“W)í u ni componente de várias enzimas em microrganismos fixa¬ 
dores de nitrogénio. Assim, a deficiência de cobalto bloqueia o 


desenvolvimento e função dos nódulos de fixação de nitrogénio, 
No entanto, plantas que não fixam nitrogênio, assim como plantas 
que o fixam e que são supridas com amónio ou nitrato, não neces¬ 
sitam de cobalto. Plantas cultivadas normal mente contem apenas 
quantidades relativamente pequenas de elementos não-essenciais. 

Técnicas especiais são utilizadas em estudos nutricionais 

Demonstrar que um demento é essencial exige que as plantas 
seja ni cu 1 ti v ada s sob c< 1 n d ições eXpert men ta i s na s q u a is a pen as *) 
demento sob investigação encontra-se ausente. lais condições são 
extrema men te difíceis de alcançar com plantas cultivadas em meio 
complexo como solo. No século XIX, vários pesquisadores, inclu¬ 
indo Nioolas-Théodore de Saussure, Julius von Sachs, jean-Baptis- 
te-Joseph-Dieudonné Boussíngault e VVhilhelm knop abordaram 
ií problema, cultivando plantas com as raízes imersas em urna so¬ 
lução nutritiva contendo apenas sais inorgânicas A demonstra¬ 
ção de que as plantas podiam crescer normal men te sem sob ou 
matéria orgânica provou, inequiv ocamente que as plantas podem 
satisfazer suas necessidades usando apenas elementos inorgâni¬ 
cos e a lu/ solar. 

A técnica de cultivar pia mas com suas raizes imersas em solu¬ 
ção nutri li va sem solo e chamada de cultivo em solução ou hidro- 
P°ba (Cericke, J^37i, Cultivo hijmpònico bem-sucedido dngur i 
5.1À) exige um giande volume de solução nutritiva ou ajuste bv- 
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A■ Sistema de cuitfvo hidropõnicõ 


Sisiérna 
de suporte 
dn plania 


Solução 

mrVilivfl 


At borbulhado 


P; Sistema de cultivo em lâmina de nutrientes 

Sofúção nutritiva 


-\ 


Câmara de 
recuperação 
de nutrientes 


I-l 

Bomba 


C Sistema de cultivo aeropõnico 


Câmara de 
nebulização 
de nutrientes 


Solução 

nutritiva 


F! G URA 5,1 SisL e mas hi d ro pôr icos e a eropòn icos de cu 1 ti vo d e p I a nt as e m sol lições nutri ti v a s r nas 
quais a composição e o pH podem ser automaticamente controlados. (A) Um um sistema 
hidropònica as raizes são imersos im solução nutrítiva e o ar ê borbulhado através da solução. (B) 
Um sistema Kidroponico alternativo, freqüenter§?nte usado em produção comercial é o de cultivo em 
Lamina de nutrientes» no qual a solução nutritiva é bombeada na forma de uma fina lâmina ao longo 
de uma canalete rasa, banhando as raízes das plantas. Nesse sistema, a composição e o pH da 
solução nutritiva podem ser controlados automaticamente, (G) No sistema aeropõnico, as raízes são 
suspensas acima da solução nutritiva, a qualé Uirbilhonada por utn rotor motorizado gerando um 
S W fC segundo Weathers e Zobel, 1992). 


qüente da solução nutritiva, para impedir que a absorção de nutri¬ 
entes pelas raízes produza mudanças radicais nas concentrações 
•9? i u| li ir]tirs è no pH do meio. Um suprimento satisfatório do 
oxigénio ao sistema radicukr - também crítico — ppdè ser nkon¬ 
ça do borbulhando^ vigorosa mente ar pelo meio. 

A hidmponia é utilizada na produção comercial de muitas plan¬ 
tas cultivadas em estufas. Em uma das formas de cultivo hidrupôrn- 


co comercial, elas são cultivadas em , Jrn 
material de suporte,! como areia, brita 
vermtculita ou argila expar|ida. SóliÁ 
íões nutritivas circulam, então, atravésdn 
material de suporte e as soluções velhas 
são removidas por lixiviação. U m (ai | ra 
forma de cultura hidropôníca, as rai?,!, 
das plantas são depositadas sobre uml 
can a 1 eta e a s sol u ções n u tri ti vas ílue m i -m 
unia fina camada ao longo da canalete 
sobre as raízes (Cooper, 1979. Asher è 
Edwards, 1983). E:sse sistema de cultívq 
em lâmina de nutrientes assegura que 
as raízes recebam um amplo suprimento 
de oxigénio (Figura 5.1 B). 

Uma outra alternativa, muitas ve- 
zes proclamada como 0 meio do íutum 
é cultivar as plantas de maneira aero- 
pó nica (Weathers e Zobel, 1992). Nessa 
técnica, cultivam-se as plantas com suas 
raízes suspensas no ar. enquanto são as¬ 
pergidas continua mente com uma sdu- 
cão nutritiva (Figura 5.10, abordagem 
que proporciona fácil manipulação do 
ambiente gasoso ao redor das raízes, 
mas requer maiores concentrações de 
nutrientes do que o cultivo hidropôni- 
eo r para sustentar um rápido crescimen¬ 
to vegetal. Por essa razão e em decor¬ 
rência de outras dificuldades técnicas, 
o uso de aeroponia não está ampla men¬ 
te disseminado. 

Soluções nutritivas podem 
sustentar rápido crescimento 
vegetal 

Ao longo dos anos, muitas formu¬ 
lações têm sido empregadas para as 
soluções nutritivas. As primeiras formu¬ 
lações desenvolvidas por Knop, na Ale¬ 
manha, incluíam somente KNXU, Ca 
(NO*)* KH±P0 4 , MgSfoi e um sal de fer¬ 
ro. Naquela época, acreditava-se que tal 
solução nutritiva continha lodosos mi' 
n era is exigidos pelas plantas, mas aque¬ 
les experimentos foram conduzidos com 
produtos químicos contaminados com 
outros elementos, hoje reconhecidos 
como essenciais (como boro ou mo li 
dênio). A Tabela 5.3 apresenta uma for¬ 
mulação mais moderna para uma solu 
ção nutritiva, a qual é chamada de solu* 
ção de Hoagland modificada, denominação em homenagem - 
Dertnís R. Hoagland, um estudioso que se destacou pelo des^ 1 
volví mento de pesquisas modernas em nutrição mineral nOS 
dos Unidos. ( 

Uma solução de Hoagland modificada contem todos es co¬ 
mentos minerais que se sabe serem necessários ao rápido oes 
mento das plantas. As concentrações desses elementos > Jt> 


A, cobertura de sustentação 
daí plantas sefa a câmara 


—- Um rotor motorizado 
gera a rebulização 
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TABELA 5.3 

Composto de uma solução de Hoagland modificada para cultivo de plantas 

Composto 

Peso 

molecular 

Concentração 
da solução- 
estoque 

Votume de 
solução* 

Concentração estoque por 
dã solução- volume final 
estoque de solução 

Elemento 

Concentração 
final do 
elemento 


g moM 

MM 

gL-i 

mL 


pM 

ppm 

Macronutrientes 








KMO, 

101,10 

1.000 

101,10 

6,0 

N 

16.000 

224 

Ca(N0.),'4H,0 

236,16 

1.000 

236,16 

4,0 

K 

6.000 

235 

NHjHjPO* 

115,08 

1.000 

115,08 

2,0 

Ca 

4.000 

160 

MgSDd 7H?0 

246,48 

1.000 

246,49 

1,0 

P 

2.000 

62 






5 

1.000 

32 






Mg 

1,000 

24 

Micron utrientes 








KCI 

74,55 

25 

1,364 


Cl 

50 

1,77 

HqBOj 

61,63 

12,5 

0,773 


B 

25 

0,27 

MnS0 4 -Hj0 

169,01 

1,0 

0.169 

“3 n 

M 

2,0 

0 11 

ZnS0,7H,0 

237,54 

1,0 

0,238 

2,0 

Zn 

2,0 

0,13 

CuSO, 5H ; ,0 

249,68 

0,25 

0,062 


Cu 

0,5 

0 03 

H 3 Mo0 4 (B5%MoO^) 

161,97 

0,25 

0,040 


Mo 

0,5 

0,05 

NaFeDTPA (10%Fe) 

466,20 

64 

30,0 

0,3-1,0 

Fe 

16,1-53,7 

1,00-3,00 

Opcional* 








Nr50,-6H..0 

262,86 

0,25 ' 

0,066 

2,0 

Ni 

0,5 

0,03 

Ma ; Si0 3 -9Hj0 

284,20 

1.000 

284,20 

1 r Q 

SI 

1,000 

26 


Fonte; Segundo Epstein, 1972. 

Noui Os macronutrfentes são adicionados separadamente ò partir cías soiuções-estoque para impedir a precipitação durante o preparo da solução- 
nutritiva Uma solução estoque mista e preparada contendo todos os micronutrientes, exceto o ferro. 0 ferro e adicionado como 
dielilenotriaminapÊntacetato ferrico de sodio (MFeDTPA, nome comercial Ciba-Geigy Sequestreno 330 Fe; ver Figura 5.2}; algumas plantas, como o milho, 
requerem os níveis mais efevados de ferro mostrados na tabela. 

■‘0 í liqud esta usualmente presente como coruamínante de outros produtos químicos, de forma que efe pode nâo precisar ser aplicado de forma explicita. 
0 silício, se incluído, deveria ser adfCionado primeiro e, então, ajustado o pH com HCl para rmpedir a precipitação de outros nutrientes. 


estabelecidas no maior nível possível, sem produzir sintonias de 
toxicidade ou estresse salino e, assim, podem ser várias ordens de 
magnitude maiores do que as encontradas no solo ao redor das 
raízes* Por exemplo, enquanto c> fósforo está presente na solução 
do solo em concentrações normalmenh- menores do que 0,06 ppm, 
na solução nutritiva ele e oferecido a 62 ppm (Fpdi-in, 1972). Tais 
mveis inidais altos permitem às plantas crescerem no meio por 
períodos prolongados sem reposição dos nutrientes. Muitos pes¬ 
quisadores, no entanto, diluem suas soluções nutritivas em muitas 
vezes e as trocam com frequência para minimizar as flutuações ria 
viNKx-ntração de nutrientes no meio e no tecido vegetal 

- ™ outr a propriedade importante da formulação de Moa- 
g and mi.i lüí içada é que o nitrogênio é suprido tanto no formo de 
arnonio (MHp) quanto de nitrato (NCV). Suprir nitrogênio em mis- 
:l|;l balanceada de cátions e ãníons tende o reduzir o rápido au- 
Nic-ntch no pH do meio, que e ct> mu mente observado quando o 
P^rogêruo é fornecido apenas na forma do ãnion nitrato (Asher e 
' á-.urvls, 1983}. Mesmo quando o pH do meioé mantido neutro, a 
Tiidiurja da plantas cresce melhor se tiver acesso tanto a NH^ quaiv 
o a NO-f, pois a absorção é a assimilação das duas formas de rii* 
mgeuio promovem um balanço catíon-ânion dentro da planta 
haven e Smith, 1976; Bloom* 1994), 

problema significativo das soluções nutritivas é a manu- 
tenção da disponibilidade de ferro* Quando fornecido na forma de 


um sal inorgânico como FeSO. ( ou FeíNiOdz, o ferro pode precipi¬ 
tar da solução como hidróxido de ferro* Se sais fosfato estão pre- 
sentes, fosfato de ferro insolúvel também será formado. A 
precipitação do ferro na solução toma-o fisicamente indisponível 
á planta, a não ser que sais de ferro sejam adicionados com fre¬ 
quência. Pesquisadores mais antigos abordaram o problema adici¬ 
onando ferro junto u un ácido cítrico ou tartã rico. Compostos como 
esses são chamados de quelantes, pois formam complexos solú¬ 
veis com aidorts, como ferro e cálcio, nos quais o cãtion é retido 
por forças iônicas, e não por ligações cova lentes. Cátions que for¬ 
mam que latos são, então, fisicamente mais disponíveis as plantas. 

Soluções nutritivas mais modernas usam os produtos quími¬ 
cos ácido etilenodiaminatetiacétíco (EDTA) ou acido díeliíonotria- 
minjpcntacélico (Mi TA ou acido pi/ntuLiasl conui agentes quvLiníes 
(Síevers e Bailar, 1962), A Figura 5.2 mostra a estrutura do DTPA. O 
destino do qudato durante a absorção do térro pelas células radiai? 
Sares não v claro; o ferro pode ser liberado do quelante quando é 
reduzido de IV a Fe-' na superfície radiai lar. O quelante pode di¬ 
fundir-se de volta á solução nutritiva (ou do solo) e reagircom outro 
ton Fe 1 ' ou com outros lons Ene tá ticos. Apôs a absorção, o ferro e 
mantido solúvel por formação de quetalos com compostos orgâni¬ 
cos presentes nas células vegetais. O ácido cítrico pode desempe- 
nhar um papel importante na formação de quelatos com ferro e no 
transporte de longa distancia do mesmo no xilercur 
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Deficiências minerais perturbam o metabolismo e o 
funcionamento vegetaf 

o suprimento inadequado de um elemento essencial resiitla 
em distúrbio nutricional que se manifesta por sintomas oe de- 
fídenría çâíaéferfetíeos. Em cultivo hidropofücfi/à remoção de um 
demento essemdal pode ser prontamente correlacionada a um de- 
terminado conjunto de sintomas, quando as deficiências sao açu¬ 
das. O diagnóstico de plantas que crescem em solo pode ser mais 
complexo pelos seguintes motivos: 

• Tanto deficiências crônicas quanto agudas de vários elemen* 
t 0 s ptidem ocorrer simultaneamente, 

• Deficiência ou quantidalés excessivas de um elemento po¬ 
dem induzir deficiências ou acúmulos excessivo de outro -ele¬ 
mento. 

• Afanas doenças virais das plantas podem produzir sinto¬ 
mas similares àqueles das deficiências nutricionais, 

Sintomas de deficiência nutricional em plantas são a expres¬ 
são de distúrbios metabólicos resultantes do suprimento insufi¬ 
ciente de um elemento essencial. Taís problemas estão relaciona¬ 
dos às funções desempenhadas pelos elementos essenciais no me¬ 
tabolismo e funcionamento normais da planta. A Tabela 5.2 exibe 
algumas das funções dos elementos essenciais* 

Embum cada elemento essencial participe de muitas reações 
metabólicas diferentes, algumas generalizações a respeito das fun- 
ções dos elementos essenciais no metabolismo vegetal são possí¬ 
veis. Em geral, os elementos essenciais atuam na estrutura do 



!( 


o 

FIGURA $2 Estrutura química do que lente DTPA isolado (A) ou 
formando quetata com um Íoíi Fe - íB) o ferro liga-se ao DTPA pela 
iiüiTação com três átomos de nitrogênio r com os trõs átomos de 
oxigênio ionizados dos grupos Cíirboxilato (Sievers e Bailar, 1962); A 
estrutura (fe anui resultante envolve o ion metálico e efetiva mente 
neutraliza sua reatmdade na solução. Durante a absorção de ferro na 
superfície radicular, b Fe 54 parece ser red uzido a que é liberado do 

complexo I.>] PA-ferro D qudanfe pode líear-se a iiiitms bus FiP' 
oisponíveís 


vegetal, nei seu metabolismo e na os mor regulação das células y 
gçtàis. Papéis mais específicos podem estar relacionados à cap^" 
dado de cãlions d iva lentes, como cálcio ou magnésio, de rruidifí/■!" 
a permeabilidade das membranas vegetais. Além disso, pcsqtju- 
continuam a revelar papéis específicos desses elementos no meta 
bolismo das plantas; por exemplo, o cálcio age como um sinal na 
regulação de|nzivnas-chave no citoso! (Hepler e Wayne, 19&5;San- 
ders e cnk, 1999). Assim, a maioria dos elementos essenciais tem 
múltiplas funções no metabolismo vegetal, 

Quando os sintomas de deficiência aguda são relacionados.. 
um elemento essencial em particular, uma pista importante é a n- 
tensão em que um elemento pode ser reciclado de folhas mais ve¬ 
lhas para folhas mais jovens. Alguns elementos, como nitrogênio 
fósforo e potássio, podem prontamente mover-se de folha para fo¬ 
lha; outros, como boro, ferro e cálcio, são relativamente imóveis n i 
maioria das espécies vegetais (Tabela 5.4). Se um elemento essetv 
dal é móvel, sintomas de deficiência tendem a aparecer primeiro 
nas folhas mais velhas. A deficiência de um elemento essencial 
imóvel vai tomar-se evidente primeiro em folhas mais jovens. 
Embora os mecanismos precisos de mobilização de nutrientes não 
sejam bem-compreendidos, hormônios vegetais, como cítorininas, 
por exemplo, parecem estar envolvidos (ver Capitulo II). Na dis¬ 
cussão a seguir, serio descritos os sintomas de deficiêndas especí¬ 
ficos e os papéis funcionais para os elementos essen¬ 
ciais, da maneira como eles se encontram agrupados na Tabela 5.2, 

Grupo í: Deficiências de nutrientes minerais que integram com¬ 
postos de carbono * Este primeiro grupo consiste de nitrogênio e 
enxofre. A disponibilidade de nitrogênio em solos limita a produ¬ 
tividade das plantas na maioria dos ecossistemas naturais e agrí¬ 
colas. Por outro lado, os solos geralmente contém enxofre em 
excesso. No entanto, nitrogénio e enxofre têm em comum a pro¬ 
priedade de que seus estados de oxidação-redução variam ampla- 
mente (ver Capítulo II). Algumas das reações mais intensas 
ene rgeti ca mente na vida convertem formas inorgânicas alta m tu te 
oxidadas, absorvidas do solo, em formas altamente reduzidas, en¬ 
contradas em compostos orgânicos como aminüácidos. 

nitrogênio* 0 nitrogênio é o elemento mineral que as plantas 
exigem em maiores quantidades, Ele serve como constituinte de 
muitos componentes da célula vegetal, incluindo aminoácidos e 


TABELA 5.4 

Elementos minerais classificados com base em suas 

mobilidades dentro da planta e suas tendências de 

. ’ —. . - * 


Mòveís 

Imóveis 

Nitrogénio 

Cátdo 

Potássio 

Enxofre 

Magnésio 

Ferro 

Fósforo 

Boro 

Cloro 

Cobre 

Sódio 


Zinco 


Moljbdènio 



Nots Elementos listados na ordem de suas abundâncias na planta. 
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ácidos nudékos. Forlanto, a deficiência de nitrogênio rapidamen¬ 
te inibe i> crescimento vegeta], Se tal defitíênda persiste, a maioria 
das espécies mostra clorose (ama roleeime rito das folhas), sobretu¬ 
do nas folhas hihíss velhas, próximas à base da planta (para foto- 
grafias de deí icièncía de ri Imgènio e de outras deficiências minerais 
descritas neste capitulo, ver Tópico 5.1 na internet). Sob severa 
deficiência, de nitrogênio, essas folhas tomam-se completa mente 
amarelas (ou castanhas) u caem da planta. Folhas mais jovens po¬ 
dem não mostrar inicial mente tais sintomas, pois è possível que o 
nitrogénio seja mobilteãdo a partir das folhas mais velhas. Assim, 
uma planta deficiente em nitrogênio pode ter folhas superiores ver¬ 
de-claras e folhas inferiores amarelas ou castanhas, 

Quando a deficiência de nitrogênio desenvolve-se tenta mente, 
e possível que as plantas tenham caules prommtiadamente delga¬ 
dos e cnmu mente lenhosos. Esse caráter lenhoso pode ser devido a 
uni acúmulo dos carboidratos em excesso, que não podem ser usa¬ 
dos na síntese de aminoáddos ou de outros compostos nitrogena- 
dos. Os carboidratos não utilizados no metabolismo do nitrogénio 
podem, entretanto, ser usados na síntese de an toda nina, levando ao 
acúmulo desse pigmento. Essa condição revela-se pela coloração 
arroxeada de folhas, pectolos e caules de algumas plantas deficien¬ 
tes cm nitrogénio, como tomate e algumas variedades de milho. 


qmxofrf. 0 enxofre e encontrado em dois aminoáddos e é consti¬ 
tuinte de várias eoenzimas, além de vitaminas essenciais ao meta¬ 
bolismo, Muitos dos sintomas da deficiência de enxofre sáo 
similares aos da deficiência de nitrogênio, incluindo clorose, redu¬ 
ção do crescimento e acúmulo de aníoçianinas, Tal similaridade 
não surpreende, pois o enxofre e o nitrogênio são constituintes de 
proteínas. Entretanto, a clorose causada pela deficiência de enxo- 
fre aparece, cm geral, mi dal mente em folhas jovens e maduras, em 
vez de em folhas velhas, com o na deficiência de nitrogênio, por¬ 
que, ao contrário do nitrogênio, o enxofre não é remobilízado com 
facilidade para as folhas jovens, na maioria das espécies. No en- 
lanlu, em muitas espécies vegetais, a clorose por falta de enxofre 
pode ocorrer simultaneamente em todas as folhas ou até mesmo 
iniciar nas folhas mais velhas. 


<jniyo 2: Deficiência em nutrientes minerais- que são importantes 
Ua de energia ou nu integridade estruturai Este 

grupo consiste de fósforo, silício e boro. Fósforo e silício são en¬ 
contrados em concentrações no tecido vegetal que lhes garantem a 
classificação como mácronutrienles, enquanto o boro é muito me- 
abundante e considerado um niicronutriente, Esses elementos 
c^tão usual mente presentes nas plantas em ligações ésteres a urna 
molécula e carbono. 


füsífjíío, ü fósforo (como fosfato, PCVd é um componente inte- 
j? ra compostos importantes das células vegetais, incluindo fos- 
ato-açúcares, intermediários da respiração e fotossíntese, bem 
'^ ri fisfo lipídeos que compõem as membranas vegetais. É 
a mbém componente de nudeotfdeós. utilizados no metabolismo 
energético das plantas (como ATP) t 1 no DNÀ e RN A. Sintomas 
^aeteristicos da deficiência de fósforo incluem crescimento redu- 
/k fh plantas jovem e uma coloração verde escura das folhas, 
a jj quais podem encontrar-se malformadas e conter pequenas ma n- 
as de tecido mono, chamadas de manchas necróticas (para fo- 
Sri graíia, ver Tópico 5.1 na internet). 

Da mesma forma que na deficiência de nitrogênio, algumas 
podem produ/ir antew ia ninas em excesso, • onferindo ãs 


folhas uma coloração levemente arroxeada. Em comparação còm 
a deficiência de niimgênio, a coloração púrpura gerada pela defi¬ 
ciência de fósforo não está assoc iada â clorose. Na verdade, as fo¬ 
lhas podem apresentar uma coloração roxa fortemente esverdeada. 
Sintomas adicionais da deficiência de fósforo incluem a produção 
de caules delgados (mas não lenhosos) e a morte das folhas mais 
velhas. A maturação da planta também pode ser retardada. 

sn icio. Apenas membros da família Equiseíaceae — chamados 
juncos de polimento (do inglês, s&tínHg nâm), porque houve tem¬ 
po em que suas cinzas, ricas em sílica granulosa, eram usadas para 
polir panelas - requerem silício paira completar seus eletos de vida. 
No entanto, muitas outras espécies acumulam quantidades subs¬ 
tanciais de silício em seus tecidos e apresentam melhoria no cresci¬ 
mento e na fertilidade, quando supridas com quantidades 
adequadas de silício (Epstein, 1999). 

Mantas deficientes em silício são mais suscetíveis aoacamaJ 
mento (tomba mento) e ã infecção fúngica 0 silício é depositado 
principal mente no retículo endop las má tico, paredes cel li 1 a rese es¬ 
paços intercetulares, como sílica amorfa hidratada (SííXul-hO). Ele 
também forma complexos com poli feno is e, assim. serve como al¬ 
ternativa a lignina no reforço das paredes celulares. Atém disso, o 
si I íd o p od e a li v ia r a to xi dd a d e d e m u i tos me ta i s pes a d t >s. 

boro. Embora o papel preciso do boro no metabolismo vegetal 
não seja claro, evidências sugerem que ele desempenha funções 
no alongamento celular, síntese de ácidos nudéicos, respostas hor¬ 
monais e funcionamento de membranas (Shelp, 1993). Plantas de¬ 
ficientes em boro podem exibir uma ampla variedade de sintomas, 
dependendo da espécie e da idade da planta. 

Um sintoma característico é a necrose preta de folhas jovens e 
gemas terminais.. A necrose das folhas jovens ocorre principalmente 
na base da lãmína foliar. Os caules ficam a normal mente rígidos e 
quebradiços, A dominância apical pode ser perdida, teimando a 
planta alta mente ramificada; entretanto, os ápices terminais dos 
ramos logo se tornam necróticos devido a inibição da divisão celu¬ 
lar, Estruturas como frutos, raízes carnosas e tubérculos podem 
exibir n ecrose ou a n o r ma 1 ida d es rei a c iona d as ã d e si n tegraçã o de 
tecidos internos. 

Gntpo 1: Deficiências de nutrientes minerais tpte permanecem mi 
forma iônktL Este grupo inclui alguns dos elementos minerais 
mais familiares: os macro nutrientes potássio, cálcio e magnésio e 
os micmnulrientts cloro, manganês e sódio Eles podem ser en¬ 
contrados em solução no d toso I ou va cu o los ou podem estar li¬ 
gados eletrostaticamente ou como ligantes a compostos com 
carbono. 


potássio, 0 potássio, presente nas plantas como o cátion K ■. de¬ 
sempenha um importante papel na regulação do potencial osnio- 
tico das células vegetais (ver Capítulos 3 e ft). Ele também ativa 
muitas enzimas envolvidas na respiração e na fotossíntese. 0 pri¬ 
meiro sintoma visível da deficiência de potássio e cloro se em man¬ 
chas ou marginal, que, então, evolui para necrose, principalmente 
nos ápices foliares, nas margens e entre nervuras. Em muitas rru> 
nocotiledõneas, essas lesões necr óticas podem formar-se iniciaI- 


iiiente no.s ápices foliares e margense, então, estender-se em direção 
ã base, 

Coniu o potássio pode ser re mobilizado para Jojhas mais ji)- 
vens., esses sintomas aparecem iniciaImente na> Iolhas mais nu- 
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duras da base da planta, As folhas podem lambem curvar-se e se¬ 
rá r { \S caules de plantas deficientes em potássio podem ser delga¬ 
dos e traços, com regiões imemoriais anormalmente curtas. Em 
iftjllm deficiente em potássio, as raizes podem ter uma susceBbilf- 
dade aumentada a fungos da podridão ra d i cu lar presentes no solo, 
e essa suscetibilidade, juntamente com m efêitôs caulinares, resul¬ 
ta ern uma maior tendência de tom ba mento da planta no solo (a ca¬ 
ma mentol 

cálciOh Os íons cálcio (Ca 2 0 são utilizados na síntese de novas 
paredes celulares, ém particular a lamela média, que separa célu¬ 
las em divisão. O cálcio também é utilizado no fuso mitótico du- 
rantea divisão celular. Ele é requerido para o funcionamento normal 
das membranas vegetais e foi-lhe atribuído o papel de mensageiro 
secundário em várias respostas da plantas, tanto a sinais ambien¬ 
tais quanto a hormonais (Sanders e tok, 1999). Ém sua função 
como mensageiro secundário, o cálcio pode ligar-se à calmoduli- 
na r urna proteína encontrada no citosol de células vegetais, O eom- 
P ] exo ca I mod ul í na-cá Ido regu I a mu i tos p rocessos metab 61 icos. 

Sintomas característicos da deficiência de cálcio incluem a ne¬ 
crose de regiões meris temáticas jovens, como os ápices r adi cularos 
ou folhas jovens, nas quais a divisão celular e a formação de pare¬ 
des são mais rápidas. A necrose em plantas em lento crescimento 
pode ser precedida por uma clorose generalizada e um curva men¬ 
to para baixo das tolhas. As (olhas jovens também podem parecer 
deformadas. O sistema radicuíar de uma planta deficiente em cál¬ 
cio pode mostrar-se acastanhado, curto e a 3 ta mente ramificado,. 
Pode haver redução severa no crescimento, se as regiões meriste- 
m áticas da planta morrerem prematura mente. 

magnésíq* Em células vegetais, os íons magnésio (Mg 2+ ) têm um 
pi l específico na ativação de enzimas envolvidas na respiração, 
íutossíntese e síntese de DNA e RN A. O magnésio também é parte 
da estrutura em anel da molécula de clorofila (ver Figura 7.6A). 
Um sintoma característico da deficiência de magnésio é a clorose 
entre as nervuras foliares, ocorrendo, primeiro, nas folhas mais ve¬ 
lhas por causa da mobilidade de tal elemento. Esse padrão de clo¬ 
rose ocorre porque a clorofila nos feixes vasculares permanece 
inalterada por períodos mais longos que a clorofila nas células en¬ 
tre os feixes. Se a deficiência é muito grande, as folhas podem tor¬ 
nar-se amarelas ou brancas, Um sintoma adicional da deficiência 
de magnésio pode ser a absdslo foliar prematura. 

cloro, O elemento cloro é encontrado nas plantas como o íon 
cloreto (CE). Ele é necessário para as reações de quebra da molécu¬ 
la de água da fotossintese, pelas quais o oxigénio é produzido (ver 
Capítulo 7) (Clarke e Eaton-Rye, 2000). Além disso, o cloro pode 
ser necessário para a divisão celular tanto em folhas quanto em 
raízes (Harling e cols,, 1997), Plantas deficientes em cloro desen¬ 
volvem murcha dos ápices foliares, seguida por clorose e necrose 
generalizadas. Às folhas podem também exibir crescimento redu¬ 
zido. r. v en tua lm ente, as folhas podem assumir uma coloração bron¬ 
zeada ( bronzeamento"). Às raízes de plantas deficientes em cloro 
podem parecer curtas e grossas junto aos ápices radícuJareSí 
Os íons cloreto são muito solúveis e geral mente disponíveis nos 
solo porque a água do mar é carregada para o ar pelo vento e distri¬ 
buída sobre o solo quando chove. Portanto, a deficiência de clüio é 
desconhecida nas plantas que crescem em hábil ais nativos ou agrí¬ 
colas. À ma ioda das p! antas geral mente absorve cloro em níveis muito 
maiores do que os necessários ao funciona mento normal 


manganês. Os íons manganês (Miv-) ativam várias enzimas n 
células vegetais, As descarboxílases e desidrogenases envolvida 
no ciclo dos ácidos trica rfcoxílicos (eido de Krebs) em particr- 
sao especificamente ativadas pelo manganês. A função maisbel^! 
definida do manganês é a da reação fotossmtética pela qy a l o ox ' 
génio é produzido a partir da água (Marschner mS\. O sintam", 
principal da deficiência de manganês é a clorose intemérvura as 
sodada com o desenvolvimento de pequenas manchas necróticas 
Essa clorose pode ocorrer em folhas jovens ou mais velhas, depen¬ 
dendo da espécie vegetal e da taxa de crescimento. 

somo. A maioria das espécies que utiliza as rotas Ç, e CAM de 
fixação do carbono (ver Capítulo 8) requer tons sódio (Na + ) 
tas plantas, o sódio parece ser vital para a regeneração do tusfoi- 
nol p i ru v a to, s ubstra to d a pri me i ra ca rbox i I açã o n as r<§a$ Q e C A M 
íj ohns tone e cols,, 1988). Sob deficiência de sódio, essas plantas 
exibem clorose e necrose ou deixam de florescer Muitas-espécies 
Ci igual mente se beneficiam de uma exposição à baixos níveis de 
íons sódio. O sódio estimula o crescimento por meio de uma maior 
expansão celular, além de poder pardalmente substituir o potás¬ 
sio como um soluto osm oticamente ativo. 

Grupo 4: Deficiências de nutrientes minerais que estão envolvidos 
em reações reáox. Es te grupo de ci n co ma cron u trien tes i nelui os 
metais ferro, zinco, cobre, níquel e molibdênío, os quais podem 
sofrer oxidações e reduções reversíveis (exemplo, FV = Fe"), 
além de desempenharem importantes funções na transferência de 
elétrons e na transformação de energia. Usual mente são encontra¬ 
dos em associação com moléculas maiores, como dtocromos, clo¬ 
rofila e proteínas (normaimente enzimas). 

ferro. O ferro tem um importante papel como componente de 
enzimas envolvidas na transferência de elétrons (reações redox), 
como dtocromos. Nesse papel, ele é reversivelmente oxidado de 
F 2 a Fe 3+ durante a transferência de elétrons* Qa mesma forma 
que na deficiência de magnésio, uni sintoma característico da defi¬ 
ciência de ferro é a clorose intemervura. Ao contrário dos sinto¬ 
mas de deficiência de magnésio, tais sintomas aparecem 
inicial mente nas folhas mais jovens porque o ferro não pode ser 
pronta mente mobilizado das folhas mais velhas. Sob condições de 
deficiência extrema ou prolongada, as nervuras podem tornar--e 
cloróticas também, fazendo com que toda a folha se torne branca. 

As f o lha s tornani-se c I o oy t icas p orq ue O íerrt»é n ecessá ri o para 
a síntese de alguns dos complexos doroffla-protema nocloropías- 
to* A baixa mobilidade do ferro deve-se, provavelmente, ã sua pre- 
dpitaçãu nas holha- mais \elhns na forma de uxtdus ou || NaM-' 
insolúveis ou à formação de complexos com a fítoferritina* ama 
proteína de ligação de ferro encontrada na folha e em outras par* 
tes da planta (Oh e cols., 1996). A precipitação do ferro diminuí a 
subsequente mobilização do metal para dentro do tloema, para 1 
transporte de longa distancia. 

zinco. Muitas enzimas requerem íons zinco (Zn-' ) para s»ua> ah 
vidades, e este demento pode ser exigido para a síntese de i orn.i 
là ern algumas plantas. A deficiência de zinco é caracterizada p*- a 
rçdução do crescimento internada 1, e, como resultado, a planta apn. 
senta um hábito de crescimento rosetado, no qual as tolhas tof 
mam um agrupamento circular que se irradia no solo ou. pt s (o L1 
As folhas podem ser também pequenas e retorcidas, com margens 
de aparência enrugada. Tais sintomas podem resultar da peu a 1J 
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capacidade di? produzir quantidades sufi cientes da auxina ácido 
indolíicèhtv Fm algumas opécies [ milho, sorgo, feijoeiro), as fo¬ 
lhas mais velhas ptxfem tomar-se cloróticas entre as am oras e, 
então, desenvolver manchas necróHcas brancas, É pcSsfvel que a 
clorose seja uma. expressão da necessidade de zinco para a síntese 
de clorofila. 

coaftf . Como o ferro, o cobre está associado com enzimas envo! - 
v idas em reações redox, sendo reversívelmente oxidado de Cio a 
Cu : '- Um exemplo de tal enzima é a plastodanma, a qual está en¬ 
volvida no transporte de elétrons durante as reações dependente* 
de luz da fotossrnte.se i HaehneJ. 19Í§4). O sintoma mi dal da defi¬ 
ciência de cobre é a produção de folhas verde escuras, que podem 
conter manchas necróticas As manchas n caóticas aparecem pri¬ 
mei n i nos ápices das folhas jovens e então se estendem em direção 
j base da folha, ao longo das margens. As folhas podem também 
ficar retorcidas ou mal formadas. Sob deficiência extrema de cobre, 
há possibilidade de as folhas caírem prematura mente 

MQUFi. A uiease ú a única enzima que se conhece em plantas 
superiores que contém niqud. embora microrganismos fixadores 
de nitrogênio exijam níquel para a enzima que reprocessa parte do 
gas hidrogênio gerado duránte a fixação i hidrogenase de captação 
de hidrogênio) (v er Capítulo 12). Plantas deficientes em níquel acu¬ 
mulam ureia em suas folhas e, em consequência, apresentam ne¬ 
crose no* ápices foliares. Plantas cultiv adas em solo raramente, ou 
mesmo nunca, mostram sinais de deficiência de níquel pois as 
quantidades requeridas de níquel são minúsculas. 

\f Ou BOÉMIO. Os íons molíbdêmo (Mo‘ 4 até Mo" < são componen¬ 
tes de virias enzimas, incluindo nitrato redutase e nitrogenase A 
nitrato redutase catalisa a redução do nitrato a nitri to durante sua 
assimilação pela célula vegetal; a nitregenase converte o gã> nitro¬ 
génio ,i amónia em microrganismos fixadores de nitrogênio (ver 
Capítulo 12). 0 primeiro indicativo da deficiência de molibdênio é 
a clorose generalizada enrre as nerv uras e a necrose das folhas mais 
vdhas. Fm algumas plantas, como couve-flor e brócolis, por exem¬ 
plo, as folhas podem não se tornar necróticas, mas, por outro lado, 
podem parecer retorcidas e, subsequentemente, morrer. Há possi¬ 
bilidade de a formação de flores ser impedida ou de as flores caí¬ 
rem premàturamenle, 

Como o molibdênio está envolvido tanto com a redução do 
nitrato quanto com a fixação dv nitrogênio, a deficiência de molib- 
dénio pode acarretar uma deficiência de nitrogênio, caso a planta 
dependa da fixação simbiótica de nitrogénio. Embora as plantas 
necessitem apenas de pequenas quantidades de molibdênio, al- 
gun* solos suprem níveis inadequados. Pequenas adições de mo 
tibcSénio nesses solos podem melhorar bastante o crescimento de 
culturas e forrageiras a um custo desprezível. 

A análise de tecidos vegetais revela deficiências minerais 

Às necessidades de elementos minerais mudam ao longo do 
crescimento e do desenvolvimento de uma planta. Em plantas cul- 
hvadas. os níveis de nutrientes em determinados estádios de cres- 
ctmento influenciam a produtividade de tecidos economicamente 
13 ri p' >rtan les (tubé rc ukb, grãos e outros). Para otimizar as produ- 
s/^s, os produtores usam análises dos níveis de nutrientes no solo 

n ' 1 teddo vegetal a fim de determinar o calendário de fertiliza¬ 
ções. 


A análise de solo é a determinação química do conteúdo de 
nutrientes em uma amostra de solo da zona radiai lar Conforme 
será discutido mais tarde neste capítulo, tanto a química quanto a 
biologia dos solos são complexas, e os resultados das análises vari¬ 
am com os métodos de amostragem, condições de armazenagem 
das amostras e técnicas de extração de nutrientes. Talvez o mais 
importante seja que uma determinada análise de solo reflete os 
níveis de nutrientes paferianbíienh 1 nele disponíveis para as raizes 
das plantas, mas a análise de solo não informa a quantidade de um 
determinado mineral de que a planta realmente precisa ou é capaz 
de absorv er, Esta informação adicional é melhor determinada por 
análise de tecido vegetal. 

0 uso adequado da análise de tecido vegetal requer um en¬ 
tendimento das relações entre o crescimento vegeta! (cu produti¬ 
vidade.) e a concentração do minerais nas amostras de tecida i vegetal 
iBouma, 1982). Conforme mostram os dados plotados na Figura 
x\ quando a concentração de nutrientes em uma amostra de teci¬ 
do é baixa, o crescimento é reduzido. Nessa zona de deficiência 
da curva uma aumento na disponibilidade de nutrientes é direta- 
mente relacionada a um aumento no crescimento ou produtivida¬ 
de, A medida que a disponibilidade de nutrientes continua a 
aumentar, é atingido um ponto no qual uma adição continuada de 
nutrientes não mais se relaciona a aumentos no crescimento ou 
produth idade, mas resulta em aumentos na concentração nos te¬ 
cidos. Esta região da curva é, via de regra, chamada dç zona ade¬ 
quada. 

A transição ente as zonas de deficiência e adequada da curva 
revela a concentração crítica do nutriente (ver Figura 23), a qual 
pode ser definida como o conteúdo mínimo de nutriente no tecido 
que se correlaciona com crescimento ou produtividade máximos 
A medida que a concentração do nutriente no tecido aumenta além 



Concentração do nutriente no tecido 
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FIGURA 5.3 Relação entre proJutiv idade (ou cresci mento i ê conteúdo 
de nutriente do tecido \ egefal, 0 parâmetro de produto idade pode ser 
expresso em termos de ma^su secrt de parte aérea ou altura fiv- /onas 
de deficiência, adequada e dê toxidez - são indicadas no gráíko. 

JAvra gerai dados desse tipo, ( is plantas são cultivadas >uh condições nas 
quais a h oriçenlração de um nutriente essencial e alterada. enquanto os 
demais são ndequadamente supridos O eleito da variação na 
■ oncejuração desse nutriente durante o K rescimeniu da planta reflete sc 
no (resciniênto ou na produfh idade V concentração critica desse 
nulrientê é a concentração abaixo da qual a produtividade ou 
v resc i nici 1 to são red o z i d o s. 
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da zona adequada, o crescimento ou produtividade dinumu-m em 
ocorrência da toxicidade (eito è a zona de toxidezt. 

Para avaliar a relação entò ò crescimento e a concentração de 
nutriente no tecido, pesquisadores cultivam plantas em solo ou 
solução nutritiva, nos quais todos os nutrientes estão presentes em 
concentrações adequadas, excelo polo nutnenle sob avaliaçao. No 
com eco do experimento, o nutriente limitante e adicionado em con- 
certrações crescentes para diferentes grupos de plantas e as con¬ 
centrações do nu trionte em tecidos específicos sao correlacionadas 
com uma medida especifica decrescimento ou produhv.dade. Di¬ 
versas ouras são estabelecidas para cada elemento, uma para cada 
tecido e idade de tecido. 

p c | 0 fato de 05 solos agrícolas serem normaJmente limitados 
nos elementos nitrogênio, fósforo e potássio, muitos produtores 
utilizam, pelo menos, curvas para os mesmos. Se há suspeita de 
tima deficiência de nutriente, medidas sào tomadas para corrigir a 
deficiência, antes que ela reduza o crescimento ou a produtivida¬ 
de, A analise do vegetal tem-se mostrado útil no estabelecimento 
do calendário de fertilização que sustente a produtividade e asse¬ 
gure a qualidade de alimento de muitas culturas. 


TRATANDO DEFICIÊNCIAS NUTRICIONAIS 


Muitas práticas agrícolas tradicionais e de subsistência pro¬ 
movem a reciclagem de elementos minerais. As plantas cultivadas 
absorvem os nutrientes do solo; humanos e animais consomem as 
plantas cultivadas localmente e os resíduos da cultura e as fezes 
humanas e animais devolvem os nutrientes ao solo. As principais 
perdas de nutrientes desses sistemas agrícolas resultam da lixivia¬ 
ção, que carrega os nutrientes dissolvidos na água de drenagem. 
Em solos ácidos, a lixiviação pode ser reduzida pela adição de cal- 
.i rd i — uma mistura de CaO, CaCOj e Ca(OH,b — a fim de tomar 
o si>io mais alcalino, pois muitos elementos minerais formam com¬ 
postos menos solúveis quando o pH é maior do que 6 (Figura 5.4). 

Nos sistemas agrícolas de alta produtividade dos países in¬ 
dustrializados, a remoção uni direcional de nutrientes do solo para 
a cultura pode ser significativa, visto que uma grande fração da 
biomassa da cultura deixa a área de cultivo. As plantas sintetizam 
todos os seus componentes a partir de substâncias inorgânicas bá¬ 
sicas e luz solar; assim, e importante devolver esses nutrientes per¬ 
didos ao solo por meio da adição de fertilizantes. 

A produtividade das culturas pode ser melhorada pela 
adição de fertilizantes 

A maioria dos fertilizantes químicos contém sais inorgânicos 
dos macronutrientes nitrogênio, fósforo e potássio (ver Tabela 5.1), 
C>5 fertilizantes que contêm apenas um desses três nutrientes são 
chamados de fertilizantes simples, cujos exemplos são superfos- 
iato, nitrato de amónio e muriato de potassa (uma fonte de potás¬ 
sio). Fertilizantes que contém dois ou mais nutrientes minerais são 
chamados de fertilizantes compostos ou fertilizantes mistos, e 
OS números no rótulo da embalagem, como 10-14-10 referem-se às 
porcentagens efetivas de N, i\Cb, e K^O, respectivamente, no ferti¬ 
lizante, 

Com produção agrícola de longo prazo, o consumo de micro- 
nutrientes pode atingir um ponto no qual eles, também, precisam 
srt adicionados ao solo como fertilizantes. Adicionar micronutrí- 


enlcsao soli ■ lambi m pude ser necessário para corrigir uma defiri 
êneia preexistente Por exemplo, alguns solos nos Estados Unidos 
são deficientes em boro, cobre, zinco, manganês, molibdênio ou 
ferro (Mongel e JCirkby, 1987) e podem so beneficiar da aunlem** 
taçâo com nutrientes. 

Produtos químicos também podem ser aplicados no sob n ara 
modificar seu pH. Conforme mostra a Figura 5.4, o pH do sub 
afeta a disponibilidade de todos os nutrientes minerais. A adição 
de calcário, como mencionado anteriormente, pode aumentar n 
pH de solos ácidos; a adição de enxofre elementar pode abaixar n 
pH de solos alcalinos. Nfeste último caso, microrganismos absor¬ 
vem o enxofre e, subsequentemente, liberam íons hidrogênio que 
acidificam o solo. 

Os fertilizantes orgânicos, em contraste com os fertilizantes 
químicos, originam-se de resíduos de plantas ou animais ou Je 
depósitos naturais em rochas. Os resíduos vegetais e animais con¬ 
tém muitos dos nuITlentes sob forma de compostos orgânicos. Para 
que as plantas possam absorver esses nutrientes dos resíduos, os 
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FIGURA 5.4 influência do pH do solo na disponibilidade de 
nutrientes em solos orgânicos. A espessura das áreas sombrea . 
o grau de disponibilidade do nutriente para a raiz do vege la ■ 11 ■ 1 
esses nutrientes estão disponíveis na faixa de pt I de ."A a o ^ 1 
Davis, 1961). 
















Nutrição mineral 


105 


compostos orgânicos precisam .ser degradados, normatmcnte pela 
ação de microrganismos do splo, segundo um processo denomi¬ 
nado mineralização. A mineralização depende de mui los fatores, 
tnduiodo temperatura, disponibilidade de agua e oxigénio, atem 
de tipo e número de microrganismos presentes no solo. 

Como consequência, a taxa de mineralização é altamente va¬ 
riável e os nutrientes de resíduos orgânicos tomam-se disponíveis 
ás plantas por períodos que variam de dias a meses qu anos. A 
baixa taxa de mineralização impede o uso eficiente dè fertilizan¬ 
tes de forma que as plantações dependentes somente de fertili¬ 
zantes orgânicos podem necessitar da adição de muito mais 
nitrogênio ou fósforo, além de sofrerem perdas ainda maiores de 
nutrientes do que plantações que usam fertilizantes químicos, Os 
resíduos de fertilizantes orgânicos melhoram a estrutura física da 
maioria dos solos, aumentando a retenção de água durante a seca 
t > aumentando a drenagem em períodos chuvosos 

Alguns nutrientes minerais podem ser absorvidos 
pelas folhas 

Além de os nutrientes serem adicionados ao solo como fertili¬ 
zantes, alguns nutrientes minerais podem ser aplicados ás folhas 
por aspersão, em um processo conhecido como aduba cão foliar, 
podendo as folhas absorverem os nutrientes aplicados. Em alguns 
casos, este método pode ter vantagens agronómicas, comparado á 
aplicação de nutrientes no solo. A adubação foliar pode reduzir o 
tempo de retardo entre a aplicação e a absorção pela planta, o que 
poderia ser importante durante unia fase de rápido crescimento. 
Ele também pode contornar o problema de restrição de absorção 
dc um nutriente do solo. Por exemplo, a aplicação foliar de nu¬ 
trientes minerais como ferro, manganês e cobre pode ser mais efi¬ 
ciente do que a aplicação via solo, onde eles são ad sorvidos às par¬ 
tículas do solo e, assim, tornam-se menos disponíveis ao sistema 
radicular. 

A absorção de nutrientes pelas folhas de plantas é mais efeti- 
vç1 quando a solução de nutrientes permanece sobre a folha na for- 
m,i de uma fina película (Mengel e Kirkby, 1987), A produção de 
urm lâmina fina exige que as soluções de nutrientes sejam suple¬ 
mentadas com produtos químicos surfactantes, como o detergente 
Ertimp 80, que reduz a tensão-superficial, O movimento de nutrien- 
ies para dentro da planta parece envolver a difusão por meio da 
cutícula e a absorção pelas células foliares. Embora a absorção atra- 
wr- dn poro estorna tico possa proporcionar um trajeto para dentro 
a arquitetura do poro (ver Figuras 4.13 e 4.14) impede 
grandemente a penetração líquida (Ziegler, 1987). 

Para que a aplicação foliar de nutrientes seja bem-sucedida, 
os danos ás folhas devem ser minimizados. Se a aspersão foliar for 
aplicada em um dia quente, quando a evaporação e alta, os sais 
po' em se acumular na superfície foliar e provocar queimadura ou 
c^muscamento. A aplicação em dias frescos ou à tardinha ajuda a 
a niay esse problema, A adição de calcário à aspersão diminui á 
de muitos nutrientes e limita a toxicidade. A aplica- 
v- JI 1 foliar tem-se mostrado economicamente exitosa, sobretudo em 
cu tiiras arbóreas e trepadeiras, como a videira, mas ela também é 
^sada com cereais. Os nutrientes aplicados às folhas poderiam saJ- 
Var Um p°mar ou uma videira quando os nutrientes aplicados ao 
. fossem de correção muito lenta. Em trigo, o nitrogénio aplica- 
Ul às ftdhaís durante os estádios taidiíde crescimento melhora o 
conteúdo pmtéko das sementes. 


SOLO, RAÍZES E MICRÓBIOS 

O solo é um substrãlo físico, químico ebiológico Círfrplcxt> Ele 
ê um material heterogêneo, contendo fases solida, líquida r gasosa 
{ver Capítulo 4). Tidas essas fases interagem com os nutrientes mi¬ 
nerais. As partículas ínorgânícás da fase sólida fornecem um reser¬ 
vatório de potássio, cálcio, magnésio e ferro. Também assediados a 
essa fase sólida, estão os compostos orgânicos constituídos de nitro¬ 
génio, tosíoro e enxofre, dentre outros elementos. A fase líquida do 
solo constitui a solução do solo, que contém tons minerais dissolvi¬ 
dos e serve com meio para o movimento de íons até a superfície da 
raiz. Gases como oxigênio, dióxido de carbono e nitrogênio estio 
dissolvidos na solução do solo, mas nas raizes os gases são trocados 
predominantemente pelos espaços de ar entre as partículas de solo. 

Do ponto dv vista biológico, o solo consiste em um ecossiste¬ 
ma diversificado onde as raízes das plantas e os microrganismos 
do solo competem fortemente pelos nutrientes minerais. Apesar 
disso, as raízes e os microrganismos podem formar alianças para 
benefício mútuo (simbioses). Neste seção discutiremos a impor- 
lãncia das propriedades do solo, da estrutura radicular e da rela¬ 
ções simbióticas micomzicas para a nutrição mineral das plantas. 
O Capítulo 12 aborda as,relações simbióticas com bactérias fixado 
ras de nitrogénio. 

Partículas de solo negatívamente carregadas afetam a 
adsorçâo dos nutrientes minerais 

As partículas de solo, tanto inorgânicas quanto orgânicas, têm 
cargas predomínan tem ente negativas em suas superfícies, Muitas 
partículas inorgânicas de solo formam redes cristalinas, que são 
arranjos tetraédricos das formas catícnicas de alumínio e silício 
(Al " o Si 4 - > ligadas a átomos de oxigênio, assim formando alumi¬ 
na tos e sílica tos. Quando cátions dç menor carga substituem o Ari' 
e St’% as partículas inorgânicas de solo ficam negativamente carre¬ 
gadas. 

As partículas orgânicas do solo originam-se dos produtos 
da decomposição microbiana de plantas, animais e microrganis¬ 
mos mortos. As cargas negativas de superfície das partículas or¬ 
gânicas resultam da dissociação dos íons hidrogênio dos ácidos 
carboxíiicos e grupos fenólicos presentes neste componente dos 
solos, A maiorias das partículas de solo do mundo, no entanto, é 
i norgã n ica. 

Os solos inorgânicos são categorizados de acordo com o ta¬ 
manho de partículas: 

* A brite tem partículas maiores do que 2 mm. 

* A arda grossa tem partículas entre i),2 e 2 mm. 

* A areia tina tem partículas entre 0,02 e 0,2 mm, 

* O sitte tem partículas entre 0,002 e 0,02 mm 

* A argila tem partícula- menores do que 0,002 mm (ver Tabela 

4.1). 

Os materiais argilosos que contém sílica tos são ainda dividi¬ 
dos em três grandes grupos — Laulinita, ilitee montmorifonita — 
com base em diferenças em suas.propriedades estruturais e tísicas 
(Tabela 3.5). O grupo coutínite é geral mente enani trado em sofos 
muito intemperizados; os grupos montmonionite e itite são en¬ 
contrados em solos menos in tem perigados. 
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Contração *s propriedades dos três principais tipos de argilas encontradas no solo 


Propriedade 


Tipo de argila 


Montmorifoníta 

iíita 

Caulimta 

Tamanho (pm) 

0,01-1,0 

0.1-2.0 

0,1“5,0 

Forma 

F focos irregulares 

Flocos irregulares 

Cristais hexagonais 

Coeslo 

Alta 

Média 

Baixa 

Capacidade de embebição 

Ai ta 

Média 

Baixa 

Capacidade de troca de 

80-100 

15.40 

3-15 

cátions (mil Eeq uiva lentes 




100 9-1) 

- --— 




Fonte: Segundo Brady, 1974. 


Os cátions minerais come» amónio (NHL,-) e potássio |K I aeb 
sorvem-se às cargas negativ as de superfície das partículas inorgâ¬ 
nicas e orgânicas de solo. Essa adsorçào de cátions é um fator 
importante para a fertilidade do solo. Os cátions minerais adsorvi- 
Jos ã superfície das partículas de solo na o sâo facilmente perdidos 
quando o solo é lavado pela água e proporcionam uma reserva de 
nutrientes disponível ás raízes das plantas. Os nutrientes minerais 
ad sorvidos desta forma podem ser substituídos por outros cátions 
em um processo conhecido com troca catiônica (Figura 55), 0 grau 
com que um solo pode adsorver ou trocar ions' e denominado cn- 
ynádudi' de troca lütiòniai íCTC) e c alfamente dependente do tipo 
de solo. Um solo com grande capacidade de troca de cátions geral- 
mente tem uma maior reserva de nutrientes, 

Os ânions minerais como nitrato (NOr) c cloreto (Cl - ) ten¬ 
dem a ser repelidos pela carga negativa na superfície das partí¬ 
culas do solo e permanecem dissolvidos na solução do solo. Assim, 
a capacidade de troca aniònica da maioria dos solos agrícolas e 
pequena, quando compara d a à capacidade de troca de cátions. Den¬ 
tre os ânions, o nitrato permanece móvel na solução do solo, onde 
è suscetível à lixiviação pela agua que se movimenta através do 
solo. 

Os íons fosfato (FUPCK ) podem ligar-se ás partículas de solo 
contendo alumínio ou ferro, pois os íons positivamente carrega¬ 
dos de ferro e alumínio (Fe-\ e Al 1+ ) tem grupos hidroxila 
(OH ), que são trocados por fosfato. Como resultado, o fosfato pode 
ser fortemente ligado e sua mobilidade e disponibilidade no solo 
podem limitar o crescimento vegetal. 

Sulfato (SOr ) na presença de Ca 2, forma gesso (Ca$0 4 ). 0 
gesso é apenas levemente solúvel, mas libera sulfato suficiente para 
sustentar o crescimento vegetal. A maioria dos solos nâo-ácídos 
contém quantidades substanciais de cálcio; em consequência, a 
mobilidade dt> sulfato nesses solos é baixa, de forma que o sulfato 
nau é a liam ente suscetível â lixiviação. 


0 pH do solo afeta a disponibilidade de nutrientes, os 
micróbios do solo e o crescimento radicular 

A concentração de íons hidrogênio (pH) é uma propriedade 
importante dos solos porque afeta o crescimento de raízes e os mi¬ 
crorganismos do solo. 0 crescimento radicular ú normal mente fa¬ 
vorecido em solos levemente ácidos, a valores de pH entre v e 
6,5. Os fungos normal mente predominam em solos ácidos; as bac¬ 
térias tornam-se mais abundantes em solos alcalinos. 0 pH do solo 
determina a disponibilidade dos nutrientes do solo (ver Figura 5.4). 
A acidez promove a mtemperização de rochas, que libera K\Mg-\ 
Ca 2 * e Mn- T e aumenta a solubilidade de carbonatos, sulfatos e 
fosfatos. 0 aumento na solubilidade dos nutrientes facilita â dis¬ 
ponibilidade dos mesmos para as raízes. 



lU- I ts,i ^imLKh j ,i]uonUu nos referimos -a coparidadi^dosoktdt 1 tnxar íons, lai 
m >nko 1 1 jí d ywri (o m o ^ x to, cò e m: k-rixanu>s n utyiK ifatic tír- rn va iômat do sul l> (cá t iüfls 
* ãxuoivs), FnlrtíÉisniój cuirun ocorre unw adsorção muito maior de ivjtu'nsdoí|uede 
■miocLS is -lUpiTti' k- U.ss p.sriíeulas do íitu, devido do predomínio dtí t ..ir^is iH^dtí 

vís superfícies, o componente princip.il deü^ capfiddade Jc troca iÔflici é a 
i-ipacidado di.' i roíÉi astiôiiica. 


FIGURA 5.5 O princípio da troca de caHônica na superfície d . 
partícula de solo. Os cátions são ligados a superHue ca *‘ 
solo porque a superfície é carregada negativainefite. -i K , 

çãtion cpmo o potássio Oi d [iode dvslncrtroutro cation conu * 
(C t d H \ de sua ligação na superfície da partícula de solo é IotUl 
dispouívi'! para a absorção pvlas rai/es.. 
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Os píinctpaís fatores que reduzem o pH do solo são a decom¬ 
posição da matéria orgânica ea quantidade de chuva, 0 dióxido 
de carbono e produzido como resultado da decomposição de ma¬ 
terial orgânico e equilibra-se com a água do sob segundo a se¬ 
guinte reaçâtr 

CÚ 2 + HiO ^ H 4 + HCOr 

Esta reação iibera íons hidrogênio (H f ), reduzindo o pH do 
solo, A decomposição microbiana do material orgânico também 
produz amónia e sulfeto de hidrogénio, que pode ser oxidado no 
solo, formando os ácidos fortes ácido nítrico ÍJ-fjNJ03) e ácido sul- 
turico iHNOA respectiva mente. Os íons hidrogénio podem des- 
Jocar K*, Níg-d Ca' 4 e Mn- ' do complexo de troca de cátions do 
solo. A lixiviação pode, então, remover esses íons das camadas 
superiores do solo, deixando o solo mais ácido. Por outro lado, a 
intemperização de rochas em regiões mais áridas libera K \ Mg 2 ', 
Ca 2 * e Mn : * para o solo, mas, devido à baixa pluviosidade esses 
íons não são lixi vindos das camadas superiores do solo e este se 
mantêm alcalino. 

Minerais em excesso no solo limitam o crescimento das 
plantas 

Quando minerais em excesso estão presentes no solo, diz-se 
que n mesmo é salino, podendo o crescimento vegetal ser restrin¬ 
gido caso tais íons minerais atinjam níveis que limitem a dlsponi- 
biiidade hídrica ou que excedam a zona adequada de um 
determinado nutriente (ver Capítulo 25). Cloreto de sódio e sulfa¬ 
to de sódio são os sais mais comuns em solos salinos. 0 excesso de 
mi iterais no solo pode ser um fator de grande importância em re¬ 
giões áridas e semiãridas, pois a precipitação ê insuficiente para 
lixiviar os íons minerais das camadas de solo junto ã superfície. A 
agricul tura com irrigação promove a salínizaçãc dos solos se água 
insuficiente é aplicada para lavar o sal para camadas abaixo da 
Aura de enraizamento. A água de irrigação pode conter de 100 a 
UNH) g de minerais por metro cúbico. Uma cultura normal re¬ 
quer cerca de 4,000 nr de água por acre. Consequentemente, 4QÜ 
a 4.000 kg de minerais podem ser adicionados ao solo por cultivo 
(Marschner, 1995), 

Hm solos salinos, as plantas enfrentam o estresse salino. En¬ 
quanto muitas plantas são afetadas de forma adversa pela presen¬ 
ça de níveis rela ti lamente baixos de sal, outras podem sobreviver 
o>m altos níveis Iplantas tolerantes ao sal) ou mesmo prosperar 
(halófitas) sob tais condições. Os mecanismos pelos quais as plan¬ 
tas toleram a salinidade são complexos (ver Capítulo 25), envol¬ 
vendo síntese molecular, indução erízimática e transporte de 
membrana. Em algumas espécies, os minerais em excesso não são 
absorvidos; em outras, o são, mas são excretados da planta por 
glândulas de sal associadas ás folhas, Para impedir o acúmulo tó- 
xlcoól 1 íons minerais no alosol,. multas plantas o sequestram po ra 
0 vac bolo ÍStewart e Àhmad, 1983). Há esforços em andamento 
p^a conferir tolerância salina a espécies cultivadas sensíveis ãp 
^33, utilizando tanto õ melhoramento clássico quanto a biologia 
molecular {Hasegawa e cols., 2000), 

Um i íutro problema importante relacionado ao excesso de mi- 
nera,s e acúmulo de metais pesados no solo, que pode causar 
toxicidade severa em plantas, assim como em humanos (ver Tópi¬ 
co s + i na Internet). Os metais pesados incluem zinco, cobre, ço- 
^ -X níquel, mercúrio, chumbo, cádmio, prata e cromo (Iterry e 
™a)ace, 1981). 


As plantas desenvolvem extensos sistemas radiculares 

A habilidade das plantas em obter água e nutri entes minerais 
do solo está relacionada à sua capacidade de desenvolver um ex¬ 
tenso sistema radicular. No final da dccacla de 1930, H. J r Díttmer 
examinou o sistema radicular de uma única planta de centeio de¬ 
pois de 16 semanas de crescimento e estimou que a mesma tinha 
13 jí 10 a eixos radicu lares primários e secundários, estendendo-se 
mais do que 500 km em comprimento e proporcionando 200 m 2 de 
área de superfície (Dittmer, 1937; Essa planta também tinha mais 
do que 1.010 pelos radiculares, proporcionando 300 nv adicionais 
de área de superfície. 

No deserto, as raízes de plantas do gênero Prosopis podem es- 
tender-se por mais do que 50 m para alcançar a água subterrânea. 
Plantas cultivadas anualmente têm raízes que normal mente cres¬ 
cem entre 0,1 c 2,0 m em profundidade e se estendem lateralmente a 
distâncias de 0,3 a 1,0 m. Em pomares, os sistemas radiculanes prin¬ 
cipais de árvores plantadas com espaçamento de i m entre si atin¬ 
gem um comprimento total de 12 a 18 km por árvore. A produção 
anual de raízes em ecossistemas naturais pode facilmente ultrapas¬ 
sar a de partes aéreas, de forma que, em muitos casos, tis porções 
aéreas de uma planta representam apenas o "topo de um icérrçA 

As raízes das plantas podem crescer continuamente ao logo 
de todo o ano. A proliferação das mesmas, no entanto, depende da 
disponibilidade de água e nutrientes no microambiente que cir¬ 
cunda a raiz, a chamada rizosfera. Se a rizosfera é pobre em nutri¬ 
entes ou muito seca, o crescimento radicu lar é lento. A medida 
que as condições na rizosfera melhoram, o crescimento radicu lar 
aumenta. Se a fertilização e a irrigação fornecem nutrientes e água 
em abundância, o crescimento radicular pode não acompanhar o 
da parte aérea. O crescimento das plantas nestas condições toma- 
se limitado pelo carbono, e um sistema radicu lar rela ti va mente pe¬ 
queno a tende as necessidades nutricionais da planta inteira (Bloom 
e cols,, 1993), Raízes que crescem abaixo da superfície do solo são 
estudadas por meio de técnicas especiais [vlt Tópico 5.2 na Inter¬ 
net). 

Os sistemas radiculares diferem na forma, mas se 
baseiam em estruturas comuns 

A ftvmi dó sistema radicu lar difere muito entre as espécies 
vegetais. Em monocoEiledôneas, u desenvolvimento radicular co¬ 
meça com a emergência de três a seis eixos radiodares primários 
(ou seminais) da semente em germinação. A medida que a planta 
cresce, ela estende novas raízes a d venha as, chamadas de raízes 
nodais ou raizes escora. Com o passar do tempo, os eixos radicu- 
lares primários e noda is crescem e se ramificam extensamente, for¬ 
mando um complexo sistema radicular fasriculado (Figura 5.6). 
Nos sislemas radiculáres fascicu 1 adí>s, tüdas as raízes geraImen te 
têm íi mesmo diâmetro (exceto quando as condições ambientais 
ou interações com patógenos modificam a sua estrutura), de for¬ 
ma que se toma difícil distinguir um eixo radicular principal. 

Diferentemente das monocodJedôneas, as dicotiledõneas de¬ 
senvolvem sistemas radicu lares com um eixo radicular principal 
uni eu, chamado de raiz pi votante, que pode engrossar como resul¬ 
tado da atividade cambial secundária. Desse eixo radicular princi¬ 
pal, desenvolvem-se raízes laterais, formando um sistema radicuJnr 
extensam&ite ramificado (Figura 5.7). 

O desenvolvimento do sistema radicular tanto em monocori- 
ledomws quanto em dicotíledõneas depende da atividade do me- 
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FIGURA 5,6 Sistemas radiculares reticulados de trigo (uma 
mpnocotikrddnea). (A) Sistema radicular de uma planta madura (3 
mtS€ s Je idade) de trigo crescendo em solo seco. (B)Sistema radicular 
de uma planta de trigo crescendo em solo irrigado, É visível que a 
morfologia do sistema radicular e afetada pela quantidade de água 
presente no solo, Em um sistema radicular fasdculado, os eixos 
iadicuLires primários não podem sv j r mais distinguidos (Weaver, 1926), 


ris tem a da raiz é da produção de mor is te mas de raízes laterais, A 
Figura 5,8 mostra um diagrama geral da região apical da raiz de 
uma planta e ideritifica as três zonas de atividade; meristenratica, 
alongamento e maturação. 

Na zona meristemãtica, as células dividem-se tanto em dire¬ 
ção à base radicular, para formar células que se diferenciarão cm 
tecidos da raiz funcional, quanto em direção ao ápice radicular, 
para íormar a coifa. A coifa protege as delicadas células meriste- 
máticas á medida que a raiz movimenta-se através do solo. Ela 
também secreta um material gelatinoso chamado imtágcl, que fre¬ 
quentemente envolve o ápice radicular, À função precisa do mt/ri- 
gd não é bem conhecida, mas tem sido sugerido que ele lubrifica a 
penetração da raiz através do solo, protege o ápice radicular da 
dessecação, promove a transferência de nutrientes á raiz ou afeta a 
interação entre raízes e microrganismos do solo (Russd, 1977), À 
coifa é essencial paia a percepção da gravidade, sinal que direcio¬ 
na o crescimento das raízes para baixo. Tal processo é chamado de 
resposta gravitropka (ver Capítulo 19). 

A divisão celular no ápice radicular propriamente dito é rela¬ 
tivamente lenta; assim, esta região é denominada centro quies- 
cénle. Após algumas gerações de lentas divisões celulares, células 
radiculares deslocadas cerca de 0,1 mm do ápice começam a se 
dividir mais rapidamente, A divisão celular nova mente vai dimi¬ 
nuindo cerca de U,4 mm do ápice, e as células expandem-se igual- 
mente em todas as direções. 

A zona de alongamento começa a í 1,7 a 1,5 mm do ápice (ver 
Figura 5.8). Nessa zona, as células alongánvse rapidamente e apre¬ 
sentam urna rodada final de divisões para produzir um anel cen¬ 
trai de células denominado endoderme* As paredes desta camada 



Beterraba 


Alfa ta 


FIGURA 5,7 Sistema radicular pivutante de duas dicotiledôneas 
adequa da mente irrigadas: beterraba e alfafa. 0 sistema radicular da 
beterraba é típico de cinco meses de crescimento; o sistema radicular da 
alfafa é típico de dois anos de crescimento. Em ambas as dscobledoneas 
o sistema radicular mostra um eixo radicular vertical principal No caso 
da beterraba, a porção superior do sistema radicular pivotante e 
engrossada devido à sua função como tecida de armazenagem I ea • LV 
1926). 


lí células endodérmicas fonram-se espessadas, e a suberii» W 
lapítulo 13) depositada nas paredes radiais forma a estria de 
>ary, unia estruturo hidrofóbica que impede o tnonn"- 11 o ‘1 
'íásticu de água ou solutos através da raiz (ver hgur.s 
mdoderme divide a raiz em duas regiões; o cdrtex, P tUi1 ^' , 
ístelo, para dentro, O esteio contém os elementos vascula i> * 
■aiz; o fio ema, que transporta meEabólitos da parte aérea p ■ ’ 
■aiz, é o xilema, que transporta água e solutos para a !»*£■ • 

O floema desenvolve-se mais rapidamente do que o xi t - 
evidenciando o fato do que a I unção do floema e tiítioi ]un j 
ípice radicular (irandes quantidades de carboidratos dovon 
Ura vês do lloema om di reção às zonas apicais em lk ^cuiu 11 *■ ■ l 
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sustentar a divisão e o alongamento celular, Os carboidratos pro- 
porcionam às células em rápido crese imento uma fonte de energia 
v esquefetos de carbono necessários para a síntese de compostos 
de carbono Adiçares de seis carbonos (hexoses) também atuam 
como solutos osmoEieamente ativos no tecido radicular No ápice 
da raiz, onde O floema ainda não está desenvolvido, o movimento 
de carboidratos depende da difusão simpíástica e è relativamenle 
lento {Bret-Hsrie c Silk, 1994). As baixas taxas de divisão celular 
no centro quiescente podem resultar do fato de que os carboidra¬ 
tos chegam em quantidades insuficientes a esta região centra tine n te 
localizada ou que esta área é mantida em um. estado oxidado (ver 
Ensaio 5 2 na Internet). 



Pêlo radicular 


Região de 
rapida divisão 
celular 


Córlçjí 


Xilema 


Floema 


Esteio 


Endoderme 
com estria 
de Caspary 


(poucas divisões) 


Bainha de 
muageí 


Ápice 


í^i ^ longitudinal d ia gramática da região apical J.j 

y mêlristemãtiitas eMão localizadas próximas ao ápice radie 
V òi Mj bj|,i'- geram a coifa l-os w> idos superiores da rai/ Na /ona t 
'■""'gamento, células se diferentíam para produzir xilerna, fluem 
r™: ^Ós radiculares, formados em células epidérmicas, aparece 
P fir neifp ria zona de maturação. 


Os pêlos radiodares, com suas grandes áreas de superfície 
para a absorção de água o solutos, aparecem primeiro na zona de 
maturação (ver Figura 5.8). V nesta zona que o xilema desenvolve 
a capacidade de transportar quantidades substanciais de água c 
solutos para a parte aérea. 

Áreas diferentes da raiz absorvem lons minerais distintos 

O ponto preciso de entrada dos minerais para dentre ■ do siste¬ 
ma radicular tem sido um tópico de considerável interesse. Muitos 
pesquisadores consideram que os nutrientes são absorvidos so- 
mente nas regiões apicais dos eixos radiculares ou ramificações 
(Bar-Yusef e cois., 1972); outros consideram que os nutrientes são 
absorvidos ao longo de toda a superfície radicular (Nye e Tmker, 
1977.1. Evidências experimentais sustentam as duas possibilidades, 
dependendo da espécie vegetal e do nutriente sob investigação: 

* A absorção radicular de cálcio na cevada parece ser restrita a 
região apical. 

* 0 ferro pode ser absorvido ou na região apical como na ceva- 
da (Clarkson, 1985), ou ao longo de toda a superfície radicu- 
lar, como no milho (Kashirad e cok, 1973), 

* O potássio, o nitrato, o amòníô e o fosfato podem ser absor¬ 
vidos livremente em todos os tocais da superfície radicular 
ÍCI a rkson, 1 985), e nq u a n to no m i I lu> a zona de alon ga m en - 

-i to tem taxas máximas de acúmulo de potássio. 

* No milho o no arroz, o ápice radicular absorve amónio mais 
rapidamente do que a zona de alongamento íCoInier e Bloom 
1998), 

* Fm muitas espécies, os pêlos radiculares sào os mais ativos 
na absorção de fosfatei (Fohse e cols., 1991b 

As altas taxas de absorção de nutrientes nas /onas apicais da 
raiz resultam da forte demanda por nutrientes nesses tecidos e da 
disponibilidade relativa mente alta de nutrientes no solo que as cir¬ 
cunda, For exemplo, o alongamento celular depende do acúmulo 
de nutrientes como potássio, cloro e nitrato para aumentar a pres¬ 
são o.smotica dentro das células (ver Capítulo 15), 0 amónio é a 
I i >n te p fv E e re nc i a 1 de ni t rogén i o pa ra s u sten ta r a J i v is ao celulor no 
meristema, pois os tecidos meristemátios são limitados na dispo¬ 
nibilidade de carboidratos c a assimilação de amónio consome me¬ 
nos energia que a de nitrato (ver Capitulo !2í. 0 ápice radicular e 
os pulos radiculares crescem em solo inexplorado, onde os nutri¬ 
entes ainda não foram esgotados. 

Dentro do solo, os nutrientes podem mover-se em direção à 
superfície radicular tanto por fluxo de massa quanto por difusão 
{ver Capítulo || No fluxo de massa, os nutrientes são carregados 
pé la á g u a q li e .se mo ve a fra ve s d o s oI o e m d i reçào à > rai/es \ q l i. i j e 
ti d ade de nutrientes fornecida às raízes por fluxo de massa depen¬ 
de da taxa de fluxo de agua atra\ és do solo em direção ã planta, a 
qual depende das Laxas de transpiração e dos níveis de nutrientes 


N. de r, Md verdade, qualquer processo que gea a ífuxo de <|. . > è díjeçâpàs 

íiiijíi' ■ iisultiirii no iluxu de massa dos iiiitm-nles dissolvido* na .igitii. A irjiHpiM- 
principal lonlo rcmlÍum desse fiiixodcágiiii tuas nào a limea O 
d,i presslu do mík (ver Ciipílulo ’> gera uni hw irm-nM de .is>u.i du 

" . . . . ljl,LI ‘ |MK “viríi ntcsddsoUivtõiftj^iln sioa*stm li mspi«i [■!.■ : vtr.i 

fiiriiu dasufVTÍii ir radii nl.ir Miiilvm por flunu de nm^i 
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nn soluto mmmm ‘‘ lnl °* flu f°* ^T‘" 

as coneentrações de nutrientes na soluço d.» solos» alia», o íliuto 

di- massa podi’ desempenhar um «mpoitânfê papel M 

lK "fSk os nutrientes minerais movem-se de uma região 

de mStóreOnecótração para uir, &* * 
ibsowio de mitrienles pelas raizes redn/ a tontentraçai' de nutri 
entes m superfície da raiz, gerando gradientes de concentração na 
calncao do solo que circunda a raiz. A difusão de nutrientes a fa 
vor de um gradiente de concentração e o fluxo de «ws» resu ta " e 
Jj traiispiração podem aumentar a disperabdidade de nutrientes 

na superfície radiciiJar. . . , .... .. 

Quando a absorção de nutrientes pelas raizes e alta t a coiv 

ceritração de nutrientes no solo é baixa, o fluxo de massa supre 
apenas uma pequena fração das necessidades totais (Mengel e 
Kirkbv, 1937). Sob tais condições, as taxas de difusão omitam o 
movimento de nutrientes até a superfície da raiz. Quando a dilu- 
sáò è muito baixa para manter concentrações elev adas de nutrien¬ 
tes próximo á raiz., forma-se uma zona de esgotamento de 
nutrientes adjacente ã superfície radirular IFigura 5.9), a qual se 
estende aproximadamente de 0,2 a 2,0 mm da superfície radicular, 
dependendo da mobilidade do nutriente no solo. 

A formação de uma zona de esgotamento informa-nos algo 
importante sobre a nutrição mineral: devido ao fato de as raízes 
esgotarem o suprimento mineral na rizosfera, sua eficácia em mi¬ 
nerar minerais do solo é determinada não só pela laxa peta qual 
etas podem remover nutrientes da solução do Mo, mas pelo cres¬ 
cimento continuado das mesmas, S m crcsciuiaito, as raízes imm 
wpNfamfrr/L'ttsgoíflrosoío aijacemicã sua$upcrfkit\ Pwtanto f hum tu]ui- 
siçãa ótima da mlrmln depende dn capacidade da absorção dos imnm 
c da ímbüidadc das raízes de cresceram m direção a um solo inexplorado. 



Distância da superfície radicular 


FIGURA S.9 Formarão de uma zuna de esgotamento de nutrientes na 
re^áo do sob adjacente à raiz da planta. Uma zona de esgotamento 
forma-se quando a taxa de absorção de nutrientes pelas células dá raiz 
excede a taxa de reposição de nutrientes por difusão na solução do solo, 
iril L-sgotamento causa um decréscimo localizado na concentração de 
nutrientes na área adjricente á superfície radículár (Mengel e Kirkbvj 
1987). 


Os fungos micorrízicos facilitam a absorção de nutrientes 
pelas raizes 


Até agora, nossa discussão centrou-se na obtenção direta de 
nutrientes minerais pela raiz, mas este processo pode ser modifi¬ 
cado pela associação de fungos micorrízicos com o sistema radicu- 
Iar- Micorrizas (das palavras gregas "fungo" e "raiz") não sã 0 
íncomuns; na verdade, elas se encontram amplamcnte dispersas 
sob condições naturais, A maioria da vegetação no mundo parcto 
ter raízes associadas com fungos micorrízicos: 83% das dicotitodõ- 
neas, 79% das monocotiledõneas e todas as gimnospermas formam 
associações micorrízicç regularmente (Wikox, 1991 g 

Por outro lado, plantas das famílias truciferae (couve), Che- 
nopodiaceae (espinafre) e ProteacÉae (macadame), assim tomo 
plantas aquáticas, raramente ou nunca têm micorrizas. As micco 
ri 7 as estão ausentes de raízes de solos muito secos, salinos ou ala¬ 
gados ou onde a fertilidade do solo é extrema, tanto alta quanto 
baixa. Em particular, plantas cultivadas sob hídroponia e plantas 
cultivadas jovens em rápido crescimento rara mento têm micor¬ 


rizas. 

Os fungos micorrízicós são formados por filamentos tubu¬ 
lares finos chamados lufas. A massa de bifas que forma o corpo 
do fungo é chamada de micélio, Existem duas classes principais 
de fungos micorrízicos: micorrizas ectotrófkas e micorrizas vesí- 
culo-arbuscu lares (Smith e cols., 19771'. Classes menores de fnn- 
oqs micorrízicos incluem as micorrizas de ericáceast orquidáces, 
de importância limitada em termos de absorção de nutrientes 
minerais. 


Fungos micorrízicos edotroficos tipicamente apresentam 
uma grossa bainha ou "manta" de micélio fúngico ao redor das 
raízes e parte do micélio penetra entre as células cortais (Figura 
5,10). As células corticais em si não são penetradas peias bifas dos 
fungos, mas são, em vez disso, circundadas por uma rede de bifas 
chamada de rede de Hartig. Com freqüêncía, a quantidade de mi¬ 
célio fúngico é tão extensa que sua massa total é comparável aque¬ 
la das próprias raízes. O micélio fúngico também se estende para o 
solo, para longe de sua manta compacta, onde forma hifas indivi¬ 
duais ou filamentos contendo corpos de frutificação. 

A capacidade do sistema radicular de absorver nutriente* ■- 
melhorada pela presença de hifas fúngicas externas, muito mais 
finas do que as raízes da planta e que podem alcançar a ^ . 
áreas de solo esgotadas em nutrientes próximas as raizes <Uan - 
son, 1965). Fungos micorrízicos eetotrÓfieòs infectam exclusiva- 
mente espécies arbóreas, incluindo gimnospermas e angu*- 

permas lenhosas, l imíní 

Ao contrário dos fungos micorrízicos edotroficos, os tungo* 

micorrízicos vesículo-arbusculares não produzem uma n 
compacta de micélio fúngico ao redor da raiz. Emvez lixa. - 
hifas crescem em um arranjo menos denso, tanto deilt ^ ^ 
pria raiz quanto se estendendo para fora da mesma em Ç*■ 

Mo circundante (Figura 5.11), Após penetrar na raiz : ^ a1 <, 
da epiderme ou por um pêlo radicular, as hitas não so e, 
pelas regiões entre as Mulas como também penetram célula* m 
vâuais do córtex. Dentro das células, as hifas podem fo , 
i-t*iiiiiríit m .iiu rhamadas de vesículas c es tru tutus rau 


'N, deT Atüfllmènf^as mfcorriíás v^ailo-arbusai^^ 
micorrizas .ifbusculüfes, visto que nem itas ,is associai 


deciominíidrt? .vpfn. <> 

Joste tipo turrciíiní j* 


ç ham adiás vesículas 
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FJGURA 5.10 llm infectada com fungos micorrízicos eelotmíicos Na 
raiz infectada, as hilas fúngicas circundam a raiz para produzir uma 
densa bainha fúngica e penetrar os espaços interceiulares do córtex para 
fomiara rede de Hartig. A massa ' 
comparável à massa da própria ratz .„ . ± 


Rede de 
Harlig 


{tainha 

fúngica 


denominadas arbúsculos. t K arbúsculos parecem ser os J oca is de 
transferencia de nutrientes entre o fungo e a planta hospedeira. 

Fora da raiz, o micéíio externo pode se estender vários centí¬ 
metros para longe da raiz e conter estruturas que sustentam espo 
r0Ê ; Ao contrário das micorrizas ectotrõíicas, as micorrizas 
v es i cu to-a rbuscu lares forniam apenas uma pequena massa de ma¬ 
terial fúngico, que provavelmente não excede 10% da massa radi- 
culan Micorrizas vesículo-arbusadares associam-se com as raízes 
^maioria daS es P^ c ' es angiospermas herbáceas (Smith e cols., 

A associação de micorrizas vesiculo-arbu seu lares com as raí- 
plantas facilita a absorção de fósforo e de me ta is-traço, como 
^meo e cobre. Por se estender além da zona de esgotamento de 
uslort) ao redor das raízes, o micélio externo melhora a absorção 
e ™oro*^Os cálculos mostram que uma raiz associada com fun- 
íTiicorrízicos pode transportar fosfato em uma laxa quatro ve- 
%-s maior do que aquela de uma raiz não associada com micorrizas 

1 ^ n ^ efr ® micêlio externo das micorrizas ertotróficas 
^mbém pode absorver fosfato e torná-lo disponível à planta, Além 
,!iSí: '' íem s 'do sugerido que as micorrizas ectotTÓfiças proliferam 
[' Cr serrapi 1 hei ra orgânica do solo e hidrolisam fósforo orgânico para 
r oferenda as raízes (Smith e cols., 1997) 


?. s . ^ atentes se movem dos fungos micorrizicos às 
células da raiz 

J ouco se sabe sobre o mecanismo pelo qual os nutrientes mi- 
ntrais absorvidos pelos fungos rnicurrízicos são transferidos às tó- 



Clamrdósporo 

reprodutivo 


Arbústgío 


Endoclerme 


Vesícula 


Pêlo radkutar 


Micélio Córtex 

externo '- v - ■> 

Raiz 

FIGURA 5,11 Associação entre fungos micorrizicos vesículo- 
arbuscúlares com uma seção de raiz vegetal As bifas do fungo crescem 
nos espaços interceiulams das paredes do córtex e penetram células 
Cor ticais individuais. A medida que elas se estendem dentro da célula, 
não rompem a membrana plasma ti ca ou o tonoplasto da célula 
hospedeira. Em vez disto, a hifn é circunda d a por essas membranas c 
forma estruturas conhecidas como arbúsculos, que participam da troca 
de íons entre a planta hospedeira e o fungo (Mauseth, 19S8) 


lulas das raízes dos vegetais, Com as micorrizas ecfotroíicas, os 
los t a tos inorgânicas podem simplesmente difundir-se das h i tas na 
rede de Hartig e serem absorvidos pelas células cor ticais da raiz. 
Com as micorrizas vesiculo-arbuscuWs, a situação pode ser mais 
complexa. Os nutrientes podem se difundir de arbúsculos intactos 
para as células corticais. De maneira alternativa, devido ao fato de 
alguns arbúsculos radicularcs estarem continua mente se degene¬ 
rando enquanto novos se formam, arbúsculos em degeneração po¬ 
dem liberar seus contai d os internos para as células radie u lares do 
hospedei m. 

Lm fator-chave na determinação da extensão da associação 
micorríziea com a raiz da planta e o estado nutricional da hospe¬ 
deira, À deficiência moderada de um nutriente como o fósforo ten¬ 


de a promover a infecção, enquanto plantas com nutrientes 
abundan tes tendem a suprimir a infecção micorn/ica. 


Associações micomzicas em solos bem fertilizados podem 
mudar de uma relação simbiótica para uma parasativa, na qual o 
rungo ainda obtém carboidratos da planta hospedeira, mas esta 
não mais se beneficia com a melhor Hu lênçia de absorção de nu¬ 
trientes. Sob tais condições, a planta hospedeira pode tratar o fun¬ 
go mi corrí z ieo da forma como trata os outros patõeenos fBundretl 
1991; Marschner, 1995). 
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RESUMO 


■\s pltinlGH sao i>rgnnisnu>s nutulrõíicoscapazes tlc usar a ener - 
ma ji> *ol para sintetizar tódôs ás seus componentes, a partir do 
dióxido de carbono, agua o nutrientes minerais, Hsludos de nulri- 
c| G minciaf lèm nmslrado que elementos minerais específicos sao 
essenciais para a vida vegetai. Tais elementos são classificados como 
macro ou iiricmniitrientes, dependendo da quantidade r-eUitiva en¬ 
contrada no tecido vegetal ., . , 

Alguns sintomas visuais são diagnosticas de deficiências de 

nutriente* específicos em plantas superiores. Distúrbios nutricio¬ 
nal ocorrem porque os nutrientes tèm papéis importantes no me¬ 
tabolismo vegetal. Eles atuam como componentes de compostos 
orgânicos, na armazenagem de energia, nas estruturas vegetais, 
como co fatores enzima ticos e nas reações de transferencia de elé¬ 
trons. A nutrição mineral pode ser estudada por meio do uso da 
hidropunia ou da aerqponia, as quais permitem a caracterização 
de exigências nutricionais específicas. Análises de solo e de teci¬ 
dos vegetais podem fornecer informações a respeito do estado nu¬ 
tricional do sistema planta-solo e podem sugerir ações corretivas 
para evitar deficiências ou toxicidades, 

Quando as plantas cultivadas desenvolvem-se sob condições 
modernas de alta produtividade, quantidades substanciais de nu¬ 
trientes são removidas do solo, Para impedir ò surgimento de de¬ 
ficiência, os nutrientes podem ser adicionados de volta ao solo 
por meio de fertilizantes. Os fertilizantes que fornecem nutrientes 
sob forma inorgânica são chamados de fertilizantes químicos; aque¬ 
le- que derivam de resíduos v egetais ou animais são considerados 
fertilizantes orgânicos. Em ambos os casos, as plantas absorvem os 
nutrientes principalmente como tons inorgânicos. A maioria dos 
fertilizantes è aplicado no solo, mas alguns são aspergidos sobre 
as folhas. 


O solo é um substrato complexo — física, química e biologi¬ 
camente. O tamanho das partículas do solo e a capacidade de troca 
de cátions do mesmo determinam a dimensão na qual um solo 
fornece um reservatório de água e nutrientes. O pH do solo tam¬ 
bém tem uma grande influência na disponibilidade de elementos 
minerais ás plantas. 

Se elementos minerais, em especial o sódio ou metais pesa¬ 
dos, estão presentes em excesso no solo, o crescimento vegetai pode 
ser negativamente afetado. Algumas plantas são capazes de tole¬ 
rar o excesso de elementos minerais e poucas espécies — as haktft- 
tas, por exemplo, no caso do sódio — crescem sob essas condições 
extremas. 


Para obter os nutrientes do solo, as plantas desenvolvem ex¬ 
tensos sistemas radiculares. As raízes têm estrutura relativamente 
simples, com simetria radial e poucos tipos de células diferencia¬ 
das. As raizes esgotam continuamcnte os nutrientes do solo ime¬ 
diatamente ao redor das mesmas e tal estrutura simples pode 
permitir o rápido crescimento em zonas inexploradas de solo. 

As raízes das plantas com um ente formam associações com 
fungos mícorrizicos. As hifas finas das micortízas aumentam o al- 
cana.* das raizes no solo circundante e facilitam a obtenção de ele¬ 
mentos minerais, em particular aqueles como o fósforo, que são 
relativa mente imóveis no solo. Em troca, as plantas fornecem car¬ 
boidratos ás micorrizas. As plantas tendem a suprimir as assoei ci¬ 
te 1111 ^ micorrizicas sob condições de alta disponibilidade de 
nutrientes. 


Material da Internet 


Tópicos da Internet 

5.1 Sintomas de deficiências para minerais- essenciais 

Os sintomas de deficiência são característicos para cada 
elemento essencial e podem ser usados no diagnóstico 
da deficiência. As fotos coloridas ilustram sintomas de 
deficiências para cada elemento essencial em tomatei¬ 
ro. 

5.2 Observando as raizes debaixo do solo 

O estudo de raízes que crescem sob condições naturais 
requer métodos de observação das raizes debaixo do 
solo. 0 que há de mais moderno em técnicas é descrito 
neste ensato. 


Ensaios da Internet 

5.1 Das refeições para os metais e então de volta 

O acúmulo de melais pesados pelas plantas é tóxico. 0 
entendimento dos processos moleculares envolvidos está 
auxiliando a desenvolver culturas fitorremediadoras 
melhores, 

5.2 Controle redox do centro quiescente da raiz 

O estado redox do centro quiescente parece controlar o 
eido dessas células. 
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AS CÉLULAS VEGRTAÍS SAÜ SEPARADAS do seu ambiente por uma mem¬ 
brana plasmâtica cuja espessura é de apenas duas camadas de moléculas de 
lipídeos. Essa ima camada separa um ambiente interno rela ti va mente constan¬ 
te do entorno altamente variável. Além de formar uma bane ira hkiroíõbíca à 
difusão, tem a função de facilitar e regular contínua mente o trânsito de íons e 
moléculas selecionados para dentro e para fora, á medida que a célula absorve 
nutrientes, exporta restos e regula sua pressão de turgor. O mesmo é válido 
para membranas internas, as quais separam os diversos compartimentos den¬ 
tro de cada célula. 

Como único contato da célula com o ambiente ao seu redor, também cabe 
a membrana plasmatica transmitir informação sobre o seu ambiente Íimco, os 
sinais moleculares oriundos de outras células e á presença de patógenos inva¬ 
sores, Normalmente, tais processos de tramdução de sinal sáo mediados por 
mudanças no fluxo iônico através da membrana. 

O movimento molecular e iônico de um local para outro é conhecido como 
transporte, O transporte local de solutos para dentro das células ou no interior 
das mesmas é regulado principal mente por membranas O transporte de maior 
escala, entre a planta e o ambiente ou entre as folhas e as raízes, por exemplo, 
também é controlado pelo transporte de membranas celulares. For exemplo, o 
transporte da sacarose da folha a raiz através do floema, denominado traiido- 
üição, é governado e regulado pelo transporte de membrana para dentro das 
células do floema na folha e do floema para as células de armazenagem da raiz 
(ver Capítulo 10). 

Neste capítulo, abordaremos, cm primeiro lugar, os princípios tísicos e 
químicos que governam os movimentos de moléculas em solução. A seguir, 
serão mostrados como tais princípios aplicam-se ás membranas e aos sistemas 
biológicos lambem serão discutidos os mecanismos moleculares do transpor¬ 
te em células vivas e a grande variedade de proteínas de transporte de mem¬ 
brana responsáveis pelas propriedades particulares de transporte de células 
vegetais. Por fim, será analisada a rota que os ions seguem, quando eles entram 
na raiz, assim como o mecanismo de carregamento do xilema, processo pelo 
qual os íons são liberados dentro dos elementos de vaso e traqueides. 
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TRANSPORTE PASSIVO E ATIVO 

Dt? acordo com n primeira lei de Fíck (ver Equação 3.1), o mo- 
vimenEodc moléculas por difusão sempre ocorre esponta njimen- 
te. ao longo de um gradiente de concentração ou de potencial 
químico (ver Capitulo 2 na Internet),até que o equilíbrio seja atin¬ 
gido, O mm t mento espontâneo de moléculas "montanha abaixo 
é denominado transporte passivo. Em equilíbrio, nenhum movi- 
meritu liquido adicional de soluto pode ocorrer sem a introdução 
de uma força propulsora. 

O movimento de substâncias contra um gradiente químico 
fn, cx., em direção a uma concentração maior) é chamado de trans¬ 
porte ativo. Ele não é espontâneo e requer a realização de trabalho 
no sistema, por meio da aplicação de energia celular Uma forma 
imas não a unica) de executar esta tarefa é acoplar o transporte a 
hidrólise de ATT. 

Lembre-se de que no Capítulo 3 pôde ser cai cuia d a a força 
propulsora para a difusão, ou, em vtv disso, a adição de energia 
necessária para movimentar substâncias contra um gradiente, me- 
dindo-se o gradiente de energia potencial, que é normal mente uma 
simples função da diferença de concentração. 0 transporte bioló¬ 
gico pode ser comandado por quatro forças: concentração, pres¬ 
são hidrostática, gravidade e campos elétricos (no entanto, 
recorde-se do Capitulo 3 que, em sistemas biológicos, a gravidade 
rara mente contribui substancial mente para a força que governa o 
transporte), 

0 potencial químico para qualquer soluto é definido como a 
soma dos potenciais de concentração, elétrico e hidrostático (e do 
potencial químico sob condições-padrão): 
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Aqui /7| é o potencial químico da espécie de soluto j em joitk^ 
por mol (J mol -1 ), ^ é o seu potencial químico sob condições-pa¬ 
drão (um fator de correção que será cancelado em futuras equa¬ 
ções e que, assim, pode ser ignorado), R é a constante universal 
dos gases, I é a temperatura absoluta e Cj, a concentração (mais 
precisamente n atividade) de /. 

O termo elétrico, i,FE, aplica-se somente a íons' : é a carga 
eletrostática do fon í+! para cáiions monovalentes, -1 para ánions 
mono va lentes, +2 para cá ti o as dí valentes e assim por diante), F é a 
constante de Earaday (equivalente ã carga elétrica em I mol de 
prótons) i.' F é o potencial elétrico geral da solução (com relação ã 
terra). O termo final, PjF, expressa a contribuição do volume molal 
pardal de / ÍVj) e da pressão (F) para o potencial químico de / (o 
volume moMpardal de j ú a mudança em volume por mol de 
substância j adicionada ao sistema, para uma adição infinitesimal). 

Este termo final, PjP, contribui muito menos para p, do que os 
termos c< meen traçã o e e lé I r ico, exce t í > no raso muito ir n por la n - 
te — de movimentos osmó ticos de água. Conforme discutido no 


Capítulo 3, 0 potencial químico da água (i. é, o potencial hídrico) 
depende da concentração de solutos dissolvidos e da pressão hi¬ 
drostática no sistema. 

A imyortAncià do conceito de pjjpiriíií químico ê que de $om 
as forças que podem tigir sobre uma maiêada para govemir r? trmrmri 
liquido (Nobel, 1991). 

Em geral,, a difusão ou o transporte passi vo sempre movimenta 

as moléculas de arcas de maior potencial químico para áreas 4 
menor potencial químico. O movimento contra um gradiente de 
potencial químico é indicativo de transporte ativo (Figura 6.1 1 

Se se tomar a difusão de sacarose através de uma ftembrana 
permeável como exemplo, pode-se acu radamente fazer uma apro¬ 
ximação do potencial químico da sacarose em qualquer comparti¬ 
mento. usando apenas o termo concentração (a não ser que unia 
solução seja muito concentrada, fazendo com que se acumule pres¬ 
são hidrostática), A partir da Equação 6.1, o potencial químico da 
sacarose dentro de uma célula pode ser estimado como segue ( nas 
próximas trés equações, o subscrito $ refere-se â sacarose e os so¬ 
brescritos í e o referem-se a dentro e fora, respectiva mente): 
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(6.2) 
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O potencial químico da sacarose fora da célula é assiim calculado: 

(63) 

É possível calcular a di ferença no potencial químico de saca¬ 
rose entre as soluções dentro e fora da célula, Aíb, independente 
do mecanismo de transporte. Para acertar os sinais, lembre-se de 
que, para movimentos para dentro, a sacarose está sendo removi¬ 
da (-) do lado de fora da célula e adicionada (+) para o lado de 
dentro, de forma que a mudança na energia tivre em/antes por mol 
de sacarose transportada será como segue: 

aJí;-*? (64) 

Substituindo os termos d.is Equações 6.2 e 6.3 na Equação M. 
tem-se o seguinte: 


A/í, = (íí s " + Rrin C s ')-(^ 5 ‘ + í^ln Q“) 
= fij(lnC s *-lnC s °) 


= Kl In 




Se essa diferença em potencial químico é negativa, a sacamrf 
pode se movimentar para dentro espontaneamente (desde que J 
membrana tenha uma permeabilidade finita á sacarose: ver a p ro 
xinia seção). Em outras palavras, a força propulsora (ArtJ p aftl 
difusão de solutq está relacionada ã magnitude do gradiente o 
concentração (C s '/Q h ). 

Se o soluto possuí uma carga elétrica (como o um potássio) o 
componente elétrico do potencial químico também precisa ser coo- 
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FIGURA 6.1 Relação entre o 
pcrU'ncíal química U> e o transporte 
[k- nwlísriitas através efe uma barre ira 
j t , p^rfiuMhüiiiídv. (1 movimento 
| k | Ul d,i ias espécies moleculares / 
t . n tre a> comparíi mentos A c B 
depende da magnitude relativa do 
n L iiL'ffcia] qmníeo de / em cada 
compartimento, aqui representado 
pü\v tamanho ck* retângulos. O 
movimento a favor de um potencial 
n U único ocorre espontaneamente e é 
chamado de transporte passivo; o 
movimento contra um gradiente 
requer energia e e denominado 
transporte ativo. 


Membrana 
se mi permeie! 


Potencial cjuimito nõ 
compartimento A 





Potencial químico no 
aSnpartiniento 0 



~> 



í> 



Diíscfi^io 


Transporte passivo [difusão) ocorrt- 
éspontaneamente a tavor de um 
gradiente de potencial químico 

ff > ff 


Em pquílibriFj, ü ' jjfl Se não houver 
transporte ativo, ocorrí o equtlibtio 
dinâmico 


Transporte ativo ocorre contr \ um 
gradiente de potencial químico 

rtj A < V* 

AG por mo! para o movimento de; de A 
para B e igual a ;j A ú a Para um AG 
negativo, a reação precisa estar acoplada 
a urr, processo que lenha um AG mais 
negativo do que -{;) A - ji B). 


siderado. Suponha que a membrana seja permeável ao K J e Cl" em 
vuz da sacarose. Como as espécies iónicas (K e Cl) difundem-se 
índepend entemente, cada uma tem seu próprio potencial quími¬ 
co. Assim, para a difusão do K t para dentro, 

0 (&$) 

buhstituindo os termos apropriados da Equação õ.l para a Equa¬ 
ção 6:6, obtém-se 

^ = flíTln R+P+tftf) -^Tln J^r+zFE 41 ) (67) 

Uj ^' v ido ao fato de a carga eletrostática do K + ser +1, z - +1 e 

lK + f 

= RT lrt|~ + R$-E?) (6.8) 

^ magnitude e o sinal dessa expressão indicarão a força propulso- 
Tü P ílra a difusão do K" através da membrana e sua direção. Uma 
e5í presslo similar pode ser escrita para o Cl’ (mas lembra-se de 
para o Cb, i = -]). 

A Equação 6.8 mostra que íons, como o K% difundem-se em 
Aposta tanto a gradientes de concentração ([K + ] i /[K + ] 0 ) quanto a 
qualquer diferença de potencial elétrico entre dois compartimem 
°s (£* E 1 *). Uma implicação muito importante dessa equação é 

H U| - ions pedem ser movidos passiv a mente contra seus gradientes 
^ concentração se uma voltagem apropriada (campo elétrico) for 
aplicada entre dois compartimentos. Pela importância dos cam- 
Uétritos no transporte hioiógíi o r fi v comumente chamado de 


potencial eletroquimico e A/? é a diíerei^ça de potencia 1 eletroquí- 
mico entre dois compartimentos. 

TRANSPORTE DE ÍONS ATRAVÉS DE UMA BARREIRA D£ 
MEMBRANA 

Se as duas soluções de KCI do exemplo anterior forem sepa¬ 
radas por uma membrana biológica, a difusão é complicada pelo 
tato que os íons têm de se mover a traves de membrana, assim como 
por soluções abertas, A extensão com a qual uma membrana per¬ 
mite o movimento de uma substância e denominada permeabili¬ 
dade de membrana. 

Como será discutido mais tarde, a permeabilidade depende 
da composição da membrana, assim como da nalure/a química do 
soluto, De uma forma geral, a permeabilidade pode ser expressa 
em termos de um coeficiente de difusão para o soluto na membra¬ 
na, Entretanto, a permeabilidade é influenciada por vários latores 
adicionais, como a habilidade de uma substancia de penetrar a 
membrana, os quais são difíceis de medir, 

Apesar de sua complexidade teórica, pode-se prontamente 
medir a permeabilidade, determinando-se a taxa com a qual um 
soluto passa através de uma membrana sob um conjunto especifi¬ 
co de condições, (. ioralmente, a membrana ira retardar a dtlusãoe, 
então, reduzir a velocidade com a qual o equilíbrio e atingido. A 
permeabilidade ou a resistência da própria membrana, no entan¬ 
to, não pode alterar as condições finais de equilíbrio, o qual ocorre 
quando A/J, = ü. 
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IV/i seção seguinte serão discutidos os falotes que infíucn- 
c»m a distribuição passiva de fonsàtravfo de uma membrana. Es- 
ses parâmetros podem ser usados para prever a relação entro <> 
gradiente elétrico e o gradiente de concentração de um ion. 

Potenciais de difusão são formados quando íons de 
cargas opostas movimentam-se através de uma 
membrana com taxas diferentes 

Quando sais difundem-se através de uma membrana, um po¬ 
tencial detrico de membrana (voltagem) pode se desenvolver. Con¬ 
sidere-se duas soluções de KCI separadas por uma membrana na 
Fjj, U ra 5.2. Os íons K - e Ci vão permear a membrana independen- 
(emente, á medida que eles se difundem a favor de seus respecti¬ 
vos gradientes de potencial eletroquímico, e, a não ser que a 
membrana seja muito porosa, sua permeabilidade para os dois íons 

vai diferir, 

Como consequência dessas permeabilidades diferentes, K + e 
Cf- vão imcialmtnte se difundir pela membrana a taxas diferentes, 
O resultado vai ser uma leve separação de cargas, que instantanea¬ 
mente criará um potencial elétrico através da membrana. Em siste¬ 
mas biológicos, as membranas são norma Imente mais permeáveis 
ao K* do que ao Cl . Conseqüen temente, K* vai difundir-se para 
fora da célula (compartimento A na figura b.2) mais rapidamente 
do que Cl . fazendo com que a célula desenvolva uma carga elétrica 
i legativa com relação ao meio, Um potencial que se desenvolve como 
conseqüénda da difusão ê denominado potencial de difusão. 


Condiçoes iniciais: 

[k0]á > \m* 


Co mpa ri iifi i; n \ o A Co mpa r ti me nto B 



O potencial de difusão 
existe até que o equilíbrio 
químico seja alcançado. 
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FIGURA 6.2 Desenvolvimento óe um potencial de difusão e de uma 
separação de cargas entre dois compartimentos separados por uma 
membrana que ú preíemncialmente permeável ao potássio. Se a 
concentração de cloreto de potássio é maior no compartimento A ([KQ] A 
> [KCIl^os Íons potássio e cloreto vào se difundir a unte taxa maior 
par .1 o comparti mentt» B r sendo estabelecido um potencial de difusão. 
Quando as membranas são mais permeáveis ao potássio do que ao 
* bwãtp/ os íons potássio vão se difundir mais rapidamente do que os 
ti nv^ d ore lo e vai ocorrer uma separação de cargas (+ e -J, 


Um importante princípio que sempre deve estar em mrmh 
quando se considera o movimento de íons através de membranas 
é o da neutralidade elétrica. A solução como um todo sempre o ,n 
têm igual número de ânions e cátiom A existência de um 
al de membrana implica que a distribuição de cargas 
membrana é desigual; entretanto, o número real de íons desbalan 
ceados é desprezível em termos químicos. Por exemplo, um po¬ 
tencial de membrana de -100 mV (milivolts) como aquele 
encontrado ao longo da membrana plasmatíca dc muitas céluUs 
vegetais — resulta da presença de apenas um âníon extra dentre 
cada 100.000 presentes dentro na célula — uma diferença de con¬ 
centração de somente 0,001%! 

Conforme mostra a Figura 6.2, todos esses ânions extras ^ í} 
encontrados imediata mente adjacentes à superfície da membrana’ 
não existe nenhum desba lanço de carga ao longo da maior par té 
de uma célula. Em nosso exemplo de difusão de KCI através de 
membrana, a neutralidade elétrica é preservada, porque, à medida 
que o K* move-se na dianteira em relação ao Cl na membrana, o 
potencial de difusão resultante retarda o movimento do K + e acele¬ 
ra o do Cl'. Eventual mente, ambos os íons difundem-se com as 
mesmas taxas, mas o potencial de difusão persiste e pode ser men¬ 
surado. À medida que o sistema aproxima-se do equilíbrio e o gra¬ 
diente de concentração cola ps a, o potencial de difusão também 
colapsa. 


A equaçao de Nernst relaciona o potencial de membrana 
à distribuição de um ion no equilíbrio 

Uma vez que a membrana é permeável tanto ao ion K' quanto 
no ion Cl", o equilíbrio no exemplo anterior não será alcançado para 
qualquer um dos íons, até que os gradientes de concentração de¬ 
cresçam a zero. Entretanto, se a membrana fosse permeável somente 
ao Kb, a difusão de K~ carregaria cargas através da membrana ate 
que o potencial desta balanceasse o gradiente de concentração. Pelo 
fato de a mudança no potencial exigir muito poucos íons, este balan¬ 
ço seria alcançado instantaneamente. 0 transporte estaria, então, no 
equilíbrio, embora o gradiente de concentração permanecesse inab 
terado, 

Quando a distribuição de qualquer soluto através da mem¬ 
brana atinge o equilíbrio, o fluxo passivo, / — isto e, a quantidade 
de soluto cruzando uma unidade de área de membrana por unida¬ 
de de tempo — ê o mesmo nas duas direções — dc fora para den¬ 
tro e de dentro para fora: 

/1,1—ri J J—*0 

ÜS fluxos estão relacionados a Aü [para uma discussão sobrt 
fluxos e A/g ver Capítulo 2 na Internet); assim, no equilibno, os 
potenciais eletroquímicos serão os mesmos; 

e para qualquer ion (o ion é aqui simbolizado pelo subscrito "■ 

fi p '+ RTln C j 0 +? | FE°=/J | ’+ RFIivC,' +2jFE l IM 

Rearranjando a Equação 6,9, pode-se obter a diferença em potenei- 
t i| elétrico entre dois compartimentos no equilíbrio (f 1 — E 5 
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A diferença de potencial elétrico ê conhecida como potencial de 
Nemst i,U' : ) para aquele íon: 
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( 6 . 10 ) 


Esta relação, conhecida como equação de Nemst, estabelece 
que, no equilíbrio, a diferença na concentração de um aon entre 
dois compartimentos é balanceada pela diferença de voltagem’ 
entre os compartimentos. A equação de Nernst pode ser ainda sim¬ 
plificada para um cãtion uni valente a 25 C 

•l£^ = 5SinVlòg—V (6.11) 
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Observe-se que uma diferença de concentração de dez vezes cor¬ 
responde a um potencial de Nemst de 59 mV (070=10/1; loglO 
= 11 isto significa que um potencial de membrana de 59 mV man- 
loria uni gradiente de concentração de 10 vezes de um íon que é 
transportado por difusão passiva. S i mi la rmente, se um gradiente 
de concentração de 10 vezes de um íon existisse através de uma 
membrana,, a difusão passiva daquele íon ao longo de seu gradi¬ 
ente de concentração (se lhe fosse permitido alcançar o equilíbrio) 
resultaria em uma diferença de 59 mV pela membrana, 

Todas as células vivas exibem um potencial de membrana que 
v devido a distribuição assimétrica de ions entre o lado de dentro e 
de fora da célula. Pode-se pronta mente determinar esses potenci¬ 
ais de membrana inserindo um microeletrndo na célula e medindo 
u diferença de voltagem’ entre o lado de dentro da célula e o meio 
evtcmu onde a mesma está banhada (Figura 6.3), 

A equação de Nernst pode ser usada em qualquer ocasião para 
determinar se um dado íon está em equilíbrio através da membra¬ 
na No entanto, uma distinção deve ser feita entre equilíbrio c esta¬ 
do estacionário ídu inglês, ^etuiy slatc), que é a condição m qual o 
influxo e o efluxo de um determinado soluto são iguais e, conse¬ 
quentemente, as concentrações do íon são constantes com relação 
■>' tempo, Kstado estacionário não é a mesma coisa que equilíbrio 
UT figura 6.1); no estado estacionário, a existência de transporte 
peta membrana impede que muitos fluxos por difusão aluv 

l a m o equilíbrio, 


"N dl' - 

1 ti rminob^ia déttícu, mhíigm significa diferença de potencial etórüo 

■ '2* de famxü que não é correto falai: de ^diferença de vutcigtnr é. 

diferença d? pohiti ml: vnltafaem) 


FIGURA 6.3 Diagrama de um par de micrneletrodos usad^ para 
medir potenciais de membrana através de membranas celu lares. Um 
dos eletrodos de micropipeta de vidro é inserido no compartimento 
celular em estudo (normalmente o vacuolo ou o citoplasma), enquanto 
que o outro é mantido em solução eletrolitka que serve como referência 
Os micrnetetrodús são conectados a um voltímetro, que mede a 
diferença de potencial elétrico entre o compartimento celular e a 
solução. Potenciais de membrana típicos tirar és das membranas 
celulares vão de -60 a -240 mV. O detalhe mostra como o contato 
elétrico do interior da célula é feito por uma extremidade aberta da 
micrOpipeta de vidro, a qual contém uirtã solução salina eletricamente 
condutiva. 


A equaçao de Nernst pode ser usada para distinguir 
transporte ativo de transporte passivo 

A Tabela 6,1 mostra como «is concentrações íônicas experimen¬ 
talmente medidas no estado estacionário para células radiculares 
de ervilha com param-se com os valores prev istos, calculados a par¬ 
tir da equação de Nernst (Kiginbothan e cok, [%7J, Neste exem¬ 
plo, a concentração externa Je cada íon na solução que banha o 
tecido e o potencial de membrana medido foram substituídos na 
equação de Nernst, alem de uma concentração interna prevista ha¬ 
ver sido calculada para aquele íon. 

Observar que, de todos os tons mos Ira d os na fabela 6.1, ape¬ 
nas o K* está em equilíbrio ou próximo a de, Os ãnions NQj", ÇJ-, 
H 2 í 3 CV e SPr tem concentrações internas matores do que o pre¬ 
visto, indicando que a absorção dos mesmos é ativa. Os cátions 
Na\ Mg J - e Ca-’ têm concentrações internas menores do que as 
previstas; portanto, tais ions entram na célula por difusão, a favor 
de seus gradientes detroquímicos e são exportados alivamente, 

O exemplo mostrado na lá bei a 6.1 e uma grande simplifica 
çãre as células vegetais téin vários compartimentos internos, cad.j 
urn com sua própria composição iónica. 11 citosol e o v,u uolo -jm 
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TABELA 6.1 J 4 ..... 

Comparação dos valores observados e previstos de concentração 

iónfca em tecido radlcular de ervilha 


lon 

Concentração 
no meio 
externo 
(tnmol L-1) 

Concentração 
interna ímmol L-1) 

previsto Observado 

K* * 

1 

74 

75 

Na* 

1 

74 

8 

Mq z * 

0,25 

1340 

3 

Cò 2 * 

1 

5360 

2 

NO 3 ' 

2 

0 r O272 

28 

Gb 

1 

0,0136 

7 

H,PO- 

1 

0,0136 

21 

50,-’ 

0,25 

0,00005 

19 


Fbnté; Híg fnthõtba m éiçpis., 19&7< 

Qbservâçào: 0 potencial de membrana foi medido como -110 mV. 


os compartimentos mais importantes no determinação das rela¬ 
ções sônicos das células vegetais. Em células vegeto is maduras, o 
vaciíolo centrai geralmente ocupa 90 ri - ou mais do volume celular, 
enquanto o d toso J está restrito o uni o fina camada ao redor da 
periferia da célula. 

Em decorrência de seu pequeno volume, o d toso I da maioria 
das células de anglospermas é de difícil análise química. Por esta 
razão, a mait >r parte dos trabalhos mais antigos acerca das relações 
iúnicas das plantas centraram-se em algumas algas verdes, como 
Cham e cujas células têm vã rios centímetros de comprimento 

e podem conter um volume apreciável de citosol A Figura 6.4 es¬ 
quematiza as conclusões deste* estudos e de trabalhos relaciona¬ 
dos com plantas superiores. 

* 0 potássio è acumulado passiva mente pelo citosol e pelo va- 
cúolo, exceto quando as concentrações extracelu lares de K+ 
são muito baixas, sendo que neste caso ele c absorvido ativa- 
mente. 

* 0 sódio e a ti va mente bombeado para fora do citosol indo 
para dentro dos espaços interceiulares e do vacúolo, 

* Prótons em excesso, gerados pelo metabolismo intermediá¬ 
rio, também são a ti va mente expelidos do citosol. Este proces¬ 
so ajuda a manter o pH cítosólico perto da neutralidade, 
enquanto o vacúolo e o meio extra celular são gefalntfnte mais 
ácidos m uma ou duas unidades de pH. 

* iodos os ãniuns são absorvidos ativamente para dentro do 
citosol 

* 0 cálcio é transportado a ti va mente para fora do citosol, tanto 
11 cl membrana celular quanto na vacuolar, a qual é chamada 
de toiti^Mío (ver Figura 6.4). 

Muitos íons diferentes permeiam simultaneamente as mem¬ 
branas de células vivas, mas K-, Na* e CE têm as concentrações 
internas mais elevadas e as maiores permeabilidades em células 
vegetais. Uma versão modificada da equação de Nemst, á equa¬ 
ção de Goldman, inclui todos esses três íons e, portanto, fornece 
uui valor mais acurado para o potencial dediíuslp nessas células. 


O potencial de difusãq calculado a partir da equação A > 
Gold ma n é d enom i ruído poton ciai tk àifi t são dc Gvfd nm (; par e 
uma discussão detalhada da equação de Goldman ver ta 
— pico 6.1 na Internet), 

_ O transporte de prótons é um determinante 

importante do potencial de membrana 

Quando se conhecem as permeabilidades e os gradi¬ 
entes iúnicos, a partir da equação de Goldman é possível 
calcular o potencial de difusão para a membrana. Na maio¬ 
ria das células, o Kc tem tanto a maior concentração Inter¬ 
na quanto a maior permeabilidade na membrana, de for¬ 
ma que o potencial de difusão pode aproximar fq,,, 
potencial de Nernsl para o 10. 

Em alguns organismos ou em tecidos como os ner¬ 
vos, o potencial de repouso normal da célula pode se apro¬ 
ximar de E k , Este não é ocaso de plantas e fungos, que 
podem apresentar valores de potencial de membrana me¬ 
didos experimental mente ígeralmente de -200 a-100 mV) 
muito mais negativos do que aqueles calculados a partir da equa¬ 
ção de Goldman, que são geral mente apenas de -80 a -50 mV. As¬ 
sim, além do potencial de difusão, o potencial de membrana tem 
um segundo componente. A voltagem em excesso é fornecida pela 
H‘-ATPase eletrogênicà da membrana pias má ti ca. 


Membrana pl asmática 



FIGURA 6.4 As concentrações tônicas no citosol a no vacuoto sao 
controladas por processos de transporte ativo (setas tracejada] v t 
passivo (setas contínuas). Na maioria das células vegetais, o vacuOK 
ocupa até 90% do volume celular e contém a maior íraçao dos 
celulares. O controle das concentrações iòni.cas no citosol e importan c 
para a regulação das enzimas metabólicas A. parede celular que 
circunda a membrana pí asm ática não representa uma hureiu m. 
permeabilidade e f pitan lo, não <? um fator no transporte de soluto. 
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Scmpréque um íon movosepara dentro ou para fora de uma 
célula sem ser balanceado pelo movimento contrário de um fon de 
cargá oposta , uma voltagem é criada através da membrana. Qual- 
^L!.?r mecanismo de Oansportc ativo que resulte no movimento cie 
unia carga elétrica líquida tenderá a afastar o potencial de mem¬ 
brana do valor previsto pela equação de Goldman, fã] mecanismo 
de transporte è chanSdo de bomba elctro&nica, c comum cm célu* 
ias vivas, 


NH, 



OH OH 

Adeoosina-5 -trifosfato (ATP ) 


A energia requerida para o transporte ativo é geralmente for* 
nedda pela hidrólise de ATP. Em plantas, pode-se estudar a de¬ 
pendência do potencial de membrana com relação ao ATP 
observando o efeito do cianeto (Ch' _ ) no potencial de membrana 
i Figura 6.5). O cianeto rapidamente envenena as mitocôndrtas e, 
por consequência, o A71 1 celular toma-se esgotado. Como a sínte¬ 
se de ATP é inibida, o potencial ci>- j membrana cai para o nível do 
potencial de difusão de Goldman, o qual, conforme discutido na 
seção anterior, se deve prima ria mente aos movimentos passivo de 
KtCPc Ma' (ver Tôpko 6.1 na Internet). 

LX j sta maneira, os potenciais de membrana das células vege- 
Eais têm dois componentes: um potencial de difusão e um compo¬ 
nente resultante do transporte iónico eletrogénico (transporte que 
resulta na geração de uni potencial de membrana) (Spanswick, 
] 4 ki;c Quando o cianeto inibe o transporte tónico eletrogénico, o 
pH do meio externo aumenta, enquanto o citusol torna-se acido, 
porque os hP permanecem dentro da célula. Esta é evidência de 
que o transporte ativo de H para fora da célula que é eletrogénico. 

Conforme foi discutido, uma mudança no potência 1 de mern- 
iTan ( k causada por uma bomba eletnogénica mudará as forças pro¬ 
pulsoras para a difusão de todos os íons que atravessam a. 
membrana. Por exemplo, o transporte para fora de H' pode criar 
«ma força propulsora para a difusão passiva de K* para dentro da 
célula. Tb é transportado eletrogenícamente através da membrana 
pi asmática, não somente em plantas, mas também em bactérias, 

,^. Sj ^rsgos e algumas células animais, como aquelas do epitélb 
du fígado, 

^ s tese d e AT !■ nas m i toe ôn d rias e nos cl o rop la s tos ta mbém 
depende de uma EKATPase. Nessas organelas, a proteína de trans- 
porte é algumas vezes chamada de ATP stnlflse, porque ela forma 
y * ürn vez de hidrolisádo (ver Capítulo 11). A estrutura e â fun- 
1/11 ' das proteínas de membranas envolvidas no transporte ativo e 
Fjm células vegetais serão discutidas posteriormenle. 


^ dt T verdade. üs autüXCS nS-Tuni-w ao itiuv imanto contrário dp u,[1 fón de 
!T:,J l úr h,d mi j an m n irncnlu d- uni nui de upoaía na meSíiw dJLrtêÇ-in 


PROCESSOS OE TRANSPORTE EM MEMBRANAS 

Membranas artificiais compostas de fc^folipídeos puros têm 
Sido amplamente utilizadas para estudar a permeabilidade de 
membranas, Quando a per mea bil idade de bica ma das fosfolipídi- 
cas artificiais, para íons e moléculas, é cóm parada com a de mem¬ 
branas biológicas, similaridades e diferenças importantes tomam -se 
evidentes (Figura 6.6). 

Tanto membranas biológicas quanto artificiais têm permeabi¬ 
lidades similares para moléculas não polares e muitas moléculas 
polares pequenas. For outro lado, membranas biológicas são mui¬ 
to mais permeáveis a íons e a algumas moléculas polares grandes, 
como açúcares, do que as bicamadas artificiais. A razão para isto é 
que. ao contrário das bicamadas artificiais, as membranas biológi¬ 
cas contêm proteínas de transporte que facilitam a passagem de 
íons selecionados e de outras moléculas polares. 

As proteínas de transporte exibem especificidade para os so¬ 
lutos que eks transportam, e, por isso, existe grande diversidade 
das mesmas nas células. O procarionte simples, Hacmphihts influ- 
enzae, o primeiro organismo para o qual o genoma completo foi 
seqüenciado, tem apenas 1743 genes e, mesmo assim, mais de 200 
deles (mais do que 10% do genoma) codificam várias proteínas 
envolvidas no transporte de membranas. Em >4 l > 

nes, ou 4,8% do total, codificam proteínas envolvidas no transpor¬ 
te de membranas 

Embora em geral uma determinada proteína de transporte 
seja altamente específica para os tipos e substâncias que transpor¬ 
ta, sua especificidade não é absoluta: ela \ ia de regra também trans¬ 
porta uma pequena família de substâncias relacionadas. Por 
exemplo, em plantas um transportador de K- na membrana plas- 
mãtica pode transportar Rb' e Na*, além do KA mas Kr é geral¬ 
mente preferido. Por outro lado. o transportador de K 1 é 



RGURÀ 6,5 O potencial de membrana de uma célula de erv ilh.i 
cutíipsa quando cianeto (t N ) e adicionado j solução que a banha. Ü 
cianeto bloqueia a síntese de ATP nas células, envenenando as 
mitocóndrias. O colapso du potencial de membranas sob adição de 
cianeto indica que um suprimento de AU h e necessário para a 
manutenção do potencial A remi \ão do i sando do tecido resulta em 
uma lenta recuperação da produção £ ATP e restauração do potência J de 
membrana (Higinbolham ecok, 197Ü). 
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Permeabilidade da tomada fipidíca (cm s ) 


completamente ineficaz para transportar ânicvns como Cl r ou so¬ 
lutos sem carga, como a sacarose. Da mesma forma, uma proteína 
envolvida no transporte de aminoáddos neutros pode mover gíi- 
dna, a la nina e valina coei a mesma facilidade, mas não aceitar aci¬ 
do a sp ártico ou lisina. 

A seguir serão consideradas as estruturas, as funções e os pa¬ 
péis fisiológicos dos vários transportadores de membrana encon¬ 
trados em células vegetais, em especial na membrana plasmática e 
no tonoplasto. A discussão iniciará pelo papei de certos transpor- 


FIGURA 6.6 Vo 1 1 ■ res tí| mcos paro o pe r mea bi 1 ida d e, P t d t ti ma 
membrana biológica a várias substância comparados com aqueles dt 
uma bicamada losfolípídka artificial Para moléculas não-polares ' 

O e CQ 2 , assim omo para algumas moléculas sem carga, como gliceroí 
os valores de P são semelhantes em ambos os sistemas. Para fans e 
moléculas polares especificas, incluindo a água, a permeabilidade do 
membranas biológicas é aumentada em uma ou mais ordens de 
magnitude, devido à presença de proteínas de transporte. Observar a 
escala logarítmica. 


tadores (canais e carregadores) em prombver a difusão de solutos 
pelas membranas. A seguir será feita a distinção entre transportes 
ativos primário e secundário e analisado o papel da H + -ATPase 
dctrogênica e vários transportadores tipo simporte (proteínas que 
transportam duas substâncias na mesma direção simultaneamen¬ 
te) em governar o transporte ativo secundário acoplado a prótons. 

Os transportadores do tipo canal aumentam a difusão de 
ions e de água através das membranas 

Três tipos de transportadores de membrana aumentam o mo- 
ví mento de solutos através das membranas: canais, e 

bombas (Figura 6.7),. Canais sâo proteínas transmembranas que fun¬ 
cionam como poros seletivos, pelos quais moléculas e íons podem 
se difundir pelas membranas. A dimensão de um poro e a densi¬ 
dade de cargas de superfície no seu revestimento interno determi¬ 
nam sua especificidade de transporte. O transporte ao longo dos 
canais é sempre passivo; como a especificidade do transporte de 



/ Proteína 
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plasmática 


Molécula transportada 
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Bomba 


Alto 


Baixo 


Difusão simples 


Gradiente de potencial 
eletroguímico 


Transporte passivo 
ína direção do 
sjraclieri te elet roq \.i írn ico J 


Transporte ativo primáflO 
(contra a d:ireção do 
g radie nt e elet r oquímc io) 


FIGURA 6,7 Irês classes de proteínas de transporte em membranas: canais, carregadores e bombas Os canais e os 
carregadores podem intermediar o transporte passivo de solutos pelas membranas (por difusão simples ou difusão 
facilitada), a favor do gradiente de potencial eletroquimico do soluto, As proteínas cfjnais atuam como poros de 
membrana, e a especificidade das mesmas é determinada principal mente pelas propriedades biofísicas do canal. 
Proteínas carregadoras ligam a molécula transportada nu uma lado da membrana c a liberam do outro lado. O 
transporte ativo primário é feito por bombas e emprega energia d de lamente, em geral a partir da hidrólise de ATI! 
para bombear solutos contra seus gradientes de potencial eletmquímieo. 
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(A) 



( 0 .) 



IADO D£ TOR.A DA CÉLULA 


Membrana 

pldsmática 


Região Região formadora 

icnsorü do poro (domínio 

d 0 voltagem P ou H5) 


CITOPLASMA 


FIGURA 6.8 MchM - d,, canais de K- em plantas (A) Vista de cima de um canal, olhando pelo poro da 
proteíita. Hélices trdrismembra n as de quatro subuntdades juntanvse em uma forma de oca invertida com o poro 
rio ceiíbvi. As reguics formadoras do poro das quatro subunrdades a profundam -se para dentro da membrana 
'■<™ unis «égiâu de dedo de seletividade de K- formada na parte de fora (próxima! do poro (mais detalhe* sobre 
a estrutura deste canal podem ser encontrados no Ensaio 6.1 na Internet!. IB) Vista lateral do canal rebíicador 
de influxo de K mostrando a cadeia poHpeptidíca de uma subunidade, com seis hélices transmembranas A 
^uarla hélice contém aminoácidos carregados positivamente e atua com um sensor de voltagem. A região 

formadora do poro é uma alça entre as hélice 5 e 6. (A segundo leng e cols., 2002; S segundo Buchanan e cols., 

201 ) 0 }, 


pende do tamanho do poro o da carga elétrica mais do que da liga¬ 
ção seletiva, o transporte em canais limita-se principal,mente a íons 
e à água (Figura 6.8), 

{1 transporte por um canal pode ou não envolver a ligação 
transitória do soluto à proteína canal. De qualquer forma, desde 
^ " can ^ esteja aberto, os solutos que podem penetrar o poro 
da fundem-se de modo extremam ente rápido: cerca de K) s íons por 
■'L-gundo através de cada proteína canal Os canais não estão aber- 
hlUl 10 tempit: proteínas^anal tem estruturas denominadas por- 
mes que abrem e fecham o poro em reposta a sinais externos (ver 
] ^mi 6.8B}, Sinais que podem abrir ou fechar canais incluem 
mi1 a nças de voltagem, ligação hormonal ou luz, Por exemplo, 
uu1dls Q(m Portões controlados por voltagem abrem ou fecham 
■* rr ' respnsia a mudanças no potencial de membrana. 

I s canais iõnicos individuais podem ser estudados em deta- 
j nt( P ela técnica eletrofisiológíca de patch dnmp (ver Tópico 6.2 na 
• * rrLe *l 3 qual pode detectar a corrente elétrica carregada por 
r,..., u 111 ' be ^■ Frinciern por um único canal. Estudos com puidi damp 
m eam P ara um determinado íon corno potássio, uma deter- 
5 membrana tem uma variedade de canais diferentes, os 
posto so ^ ^ eren ^ s faixas de voltagem ou em res- 

Caíi a “^^fentes sinais, que podem incluir concentrações de K- & 
^ P T proteínas quinases e fosfatas es, e assim por diante. Tal 
suito n . C "^ a ^ e permite que o transporte de cada íon seja finamente 
ca as condições reinantes. Assim, à permeabilidade ióni- 

can-v^ na rnem ^ rana F - uma variável dependente da mistura de 
lül li:u ^ 0,s q u e estão abertos em um determinado tempo. 


Conforme foi visto no experimento da Tabela 6.1, a distribui¬ 
ção da maioria dos íons não se aproxima do equilíbrio através da 
membrana. Canais aniõnicos sempre funcionarão no sentido de 
permitir que os ànions difundam-se para fora da célula, enquanto 
outros mecanismos são necessários para a absorção de ãnions. Da 
mesma forma, os canais de cálcio podem funcionar somente na 
direção de Hberaçâo de cálcio para dentro do citosol, devendo o 
cálcio ser expelido por transporte ativo. A exceção é o potássio, 
que pode se difundir tanto para dentro quanto para fora, depen¬ 
dendo se o potencial de membrana e mais negativo ou mais posi¬ 
tivo do que É K , o potencial de equilíbrio do potássio. 

Os canais de potássio que so abrem a potenciais mais negati¬ 
vos são especializados na difusão de K para dentro e são conheci¬ 
dos como canais retifícadores de entrada de ou simplesmente 
canais de entrada de K Por outn 1 lado, canais de k ■ que se abrem 
somente a potenciais mais positivos são canais retifícadores de 
saída de K ou de saída de Kz íver Ensaio 6.7 na Internet). En¬ 
quanto os canais de entrada de K’ funcionam para acumular K 
do ambiente ou na abertura de estômatos, vários canais de saída 
de K’ funcionam no fechamento es temático, na liberação de k 
para o xilema ou na regulação do potencial de membrana. 

Carregadores ligam e transportam substâncias especificas 

Ao contrário dos canais, as proteínas carregadoras não tem 
poros que se estendam completa mente pela membrana \o trans¬ 
porte mediado por um carregador, a substância sendo transporta- 
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da é inidaJmenfc ligada a um sftio específico na prolema carrega- 
d ora, Fssa necessidade do ligação permite aos carregadores 
aífcamenfe seletivos para um substrato particular a ser transporta¬ 
do Portanto, m carregadores especialízam-sc no transporte de 
metabólitos oigánicos específicos. A ligação gera unia mudança 
na conformação da proteína, a qual expõe a substancia a soluçar 
no outro lado da membrana. O transporte completa-se quando a 
substância dissocia-se do sítio de ligação do carregador. 

Fm decorrência da necessidade de uma mudança na contor- 
macão da proteína para o transporte de moléculas ou íons indivi- 
duais a taxa de transporte por um carregador é várias ordens de 
gra „de 7 a mais lenta do que através de um canal. Tipicamente os 
carregadoies podem transportar de 100 a 1.000 Sons ou moléculas 
nor segundo, o que ê cerca de lü h vezes mais lento do que o trans¬ 
porte pelo canal. A ligação e a liberação de uma molécula em um 
sírio específico de uma proteína, que ocorrem no transporte mede 
ado por carregadores, são similares a ligação e ã liberação de molé- 
a i|as de uma"encima em uma reação enzimática. Conforme será 
discutido mais tarde neste capítulo, a cinética en /ima ti ca tem sido 
usada para caracterizar proteínas carregadoras de transporte (para 
um discussão detalhada da cinética, ver Capítulo 2 na Internet), 


O transporte mediado por carregadores (ao contrário do trans¬ 
porte por canais) pode ser passivo ou ativo e transportar uma gama 
major de substratos possíveis. O transporte passivo cm um carre¬ 
gador algumas vezes é chamado de difusão facilitada, embora 
lembre difusão somente pelo fato de que ele transporta substanci¬ 
as a favor de seus gradientes eltTroquímkos, sem um acréscimo 
adicional de energia (este termo pode parecer mais apropriado 
quando aplicado ao transporte pelos canais, mas historicamente 
ele não tem sido assim utilizado). 


O transporte ativo primário está diretamente acoplado á 
energia metabólica ou luminosa 

Para realizar transporte ativo, um carregador precisa acoplar 
o transporte do soluto contra o gradiente com outro evento que 
libere energia, de modo que a mudança global na energia livre seja 
negativa. O transporte ativo primário é diretamente acoplado a 
uma fonte energia diferente de Ap |r como a hidrólise de ATT, uma 
reação de oxidação-redução (a cadela de transporte de elétrons das 
mitocôndrias e cloroplastos), ou a absorção de luz pela proteína 
carregadora (em halobactéria, bacteriorodopsina). 

As proteínas de membrana que catalisam o transporte ativo 
primário são chamadas de bombas (ver Figura 6.7), as quais, em 
sua maioria, transportam íons, como FF ou Ca 2 \ Entretanto, con¬ 
forme será visto mais adiante neste capítulo, ns bombas que per¬ 
tencem à família de transportadores do tipo " cassetes liga d ores de 
A'! E rr podem transportar grandes moléculas orgânicas." 

As bombas iònicas podem ser ainda caracterizadas como ele- 
trogênicas ou eletroneulras. Em geral, o transporte eletrogênico 
rcíere-se ao transporte de íons envolvendo o movimento líquido 
de cargas pela membrana, Por outro lado, o transporte eletroneu- 
tro, como o próprio nome sugere, não envolve nenhum movimen¬ 
to líquido de cargas. Por exemplo a Na VK^-ATPase de células 
animais bombeia três íòns Na‘ para fura para cada dois íons K* 
bombeados para dentro, resultando em um movimento líquido 
para fora de uma carga positiva, A Na7K -ATTase é, portanto, 
uma bomba iónica eletrogênica. Em comparação, a H 7 K ’ -ATPa- 
se da mucosa gástrica animal bombeia um FF para fora da célula 
píihi cada K 1 que entra, de forma que não há nenhum movimento 


líquido de vargas através da membrana Portanto, a H7K--ATp a . 
se c um a bom ba e k i n me u t ra. 

Na membrana piasm ática de plantas, fungos e bactérias, a-A lrn 
como nos tonoplastos vegetais e àufras endomembranas vegetais 
animais, o FF é o principal ion que é bombeado eletrogeoí^rm-n^ 
através da membrana. A FF-ATPase da membrana pUsmátka £ tri 
o gradiente de potenciais eléboquí micos de H- através das menv 
branas plasma ricas, enquanto que a FF -AT Fase vácuo! ar e a H*- 
pírofosfatase ÍH + -PPase) bombeia prótons eletrogenicamente p ar ã 
dentro do lume do vacúolo e para a cisterna do Golgi. 

Nas membranas plasmáticas das plantas, as bombas princi¬ 
pais são as de H* e Ca 2 ", e a diíeçio do bombeamento é para fora 
Portanto, um outro mecanismo é necessário para governar a 
sorção ativa da maioria dos nutrientes minerais. A outra forma im¬ 
portante pela qual os solutos podem ser a ri va mente transportada 
através das membranas, contra seus gradientes de potenciais elo 
linquimicos, ó acoplando o transporte contra o gradiente de um 
soluto com o transporte a favor do gradiente de outro. Este tipo de 
cchtrnnsporte mediado por carregadores e denominado transpor¬ 
te ativo secundário e é governado indiretamente por bombas. 


O transporte ativo secundário utiliza a energia 
armazenada em gradientes de potencial eletroquimko 


Os prótons são excluídos do d toso l por FF-ATPases eletrogê- 
ni-cas que operam na membrana p la sm ática e na membrana do 
vacúolo. Consequentemente, um potencial de membranae um gra¬ 
diente de pH são criados às custas da hidrólise de ATP. Esse gradi¬ 
ente de potencial eletroquímíco para H *, Aj }^' ? ou (quandoexpresso 
em outras unidades) a força-motriz de prótons (do Inglês PMF, 


pTOtOli motive Ibrcc), ou &p t representa energia livre armazenada n,i 
forma de um gradiente de H*(ver Tópico 6,3 na Internet). 

A força motriz de prótons gerada pelo transporte eietrogèm- 
co de FF é usada no transporte ativo secundário para governar o 
transporte de muitas outras substâncias contra seus gradientes de 
potencial eletroquímico. A Figura 6.9 mostra como o transporte 
secundário pode envolver a ligação de um substrato (S) e de um 
íon (normalmente FF) a uma proteína carregadora e uma mudan¬ 
ça na conformação desta proteína. 

Existem dois tipos de transporte secundário' simporte e anti 
porte. O exemplo mostrado na Figura 6.9 é denominado sim porte 
(e a proteína envolvida é chamada de Imnspmiathr tipo 
porque as duas substâncias estão se movendo na mesma oiris^ 5 
através da membrana (ver também Figura 6-10A). Antiporte riau- 
fitado por uma proteína denominada trauápõrhuíor tipo iiutipt r v 
refere-se ao transporte acoplado, no qual o movimento a tau -| ^ 
gradiente de prótons impulsiona o transporte ativo c e uni st 

na direção opusta (Figura 6.10B). , 

Em ambos os tipos de transporte secundário, o icm ou >>. 
sendo transportado simultaneamente com os prótons cs a ^ 
vendo contra seu gradiente de potencial eletroquímico, i , *■ 
que se trata de transporte ativo. Entretanto, a energia 4 tk ' 
este transporte é proporcionada pela força-motriz ^ P riU 1 
vez de d ire ta mente pela hidrólise de ATE , 

Tipicamente, o transporte por meio de uma membrana _ 
gica é energizado por um sistema de transpor te ati \ o prnnar i 
piado à hidrólise de ATP, O transporte de um íon - - pw ^ F 
] ]■ — gt»ra um gradiente iõnico e um potencial eletioquinut^ ^ 

tos outros íons esubstratos orgânicos podem, então r mi 
lados por uma variedade de proteínas de transpor t 
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FIGURA 6,9 Modelo bipotedco para o transporte ativo secundário. A energia que governa o processo foi armazenada em um Aií M - (simbolizado 

\ ermelha ã d irei ta em A) e está sendo usada para absorver um substrato (S) contra seu gradienle de concentração [seta vermelha à esquerda). 
iAi Ad conformação inicial, os sítios de ligação na proteína estão expostos ao ambiente externo e podem l igar um próton, (R) Esta ligação resulta em 
uma mudança na conformação que permite a uma molécula de S ser ligada (C) A ligação de S provoca uma outra mudança na conformação que expõe 
£>s sjüos de ligação e seus substratos ao interior da célula. (D) A liberação de um próton e de uma molécula de S para o interior celular restabelece 
mn] armação original du carregador <? permite que um novo ciclo de bombea mento inicie. 



6a i/o 


Alto 


G, ‘ d ^ d* potencial 
GJetroquènico 
substrato a 


Alto 


Baixo 


Gradiente de piotr-ncial 
eletroquímico 
do substrato B 


fA) Simporte (B) Antiporte 

LADO DE FORA. DA CÉLULA 


© 
CITOPLASMA 


FIGURA 6,10 Dois exemplos de transporte 
ativo secundário acoplados a um gradiente de 
prótons primário, (A) Em um simporte, a 
energia dissipada por um próton que se move 
de volta para dentro da célula é acoplada ã 
absorção de uma molécula de um substrato (p. 
ex., um açúcar) para dentro da célula. (B) Em 
um anliporte, a energia dissipada por um 
próton que se move de volta para dentro da 
célula é acoplada ao transporte ativo de um 
substrato (p, ev, um iun Sikiio) para tora da 
célula. Em ambos os casos, o substrato sendo 
considerado está se movendo contra seu 
gradiente de potencial eJvtroquimico, Tanto 
Substratos neutros quanto com carga podem 
ser transportados por tais processos de 
transporte ativo secundário. 
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FIGURA 6,11 Panorama geral dos vários processos de transporte na membrana 
plasníitica l j tonopkislü de cé tuias vegetais. 
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secundário, que tTtergi/.im o transporte de seus respectivos subs- 
EfiiluSr carregando simultaneamente um ou dois íons H + a favor de 
seus gradientes de energia. Assim, íons H' circulam através da 
ntembrattíi pra fora por intermédio das proieínas de transporte 
ativo primário e de volta para dentro da célula através de proteí¬ 
nas de transporte secundário, Em pJantâse fungos, açúcares eami- 
noáetdos são absorvidos por simpprte com prótons, 

A maioria dos gradientes tónicos gerados através das mem¬ 
branas de plantas superiores é gerada e mantida por gradientes de 
potencial eletroquímíco de H 1 (Tazawa e coí$„ 1987). Por sua vez, 
<essè$ gradientes de H + são gerados por bombas eletrogênicas de 
nr itons. As evidencias sugerem que em plantas o Na< ê transpor¬ 
tado pm tora da célula por um transportador N £ r-fp tipo antí- 
porte e que Cl", \03~, H?PO. : r sacarose, amirtoãddos e ou iras 
substâncias entram na célula via transportadores tipo simporte de 
prótons específicos. 

F n K ■ ? A concentrações externas muito baixas, o K* pode ser 
absorv ido por proteínas transportadoras tipo simporte ativas, mas 
a concentrações maiores de pode entrar na célula por difusão atra¬ 
vés dos canais específicos para K Entretanto, mesmo o influxo 
através dos canais é impulsionado pela H+-A IPase, nt > sentido que 
a difusão do K 4 é governada pelo potencial de membrana, o qual é 
mantido a um valor mais negativo do que o potencial de equilíbrio 
para K\ pela ação da bomba eletrogénica de H 4 . Por outro lado, o 
eíluxo de K‘ exige que o potencial de membrana seja mantido a 
um valor mais positivo do que E f .., o que pode ser alcançado se for 
permitido o cíluxo de Cl" através dos canais de Ch Vários proces¬ 
sas de transporte representativos, localizados na membrana plas- 
mâtica e no tonoplasto, estão ilustrados na Figura 6.11. 


PROTEÍNAS DE TRANSPORTE EM MEMBRANAS 


Foi visto nas seções anteriores que algumas proteínas trans- 
membranas operam como cana is para a difusão controlada de íons. 
Outras proteínas de membrana trabalham como carregadoras para 
,lLJ,rah substâncias (principalmente moléculas e íons). O transpor- 
'v ativo utiliza proteínas do tipo carregadoras, as quai> são direta- 
ntente erergízadas pela hidrólise de ÀTP ou indireta mente como 
transportadores Hpos simporte e antiporte, Estes últimos sistemas 
utilizam a energia do gradiente de íons fnormalmente um gradt- 
ciiiu de H’) para governar o transporte o mira n gradiente de outro 
■on ou molécula, A seguir serão examinadas com mais detalhes as 
propriedades moleculares, as localizações celulares e as manipula- 
W 1 ? genéticas de algumas dessas proteínas de transporte. 

Análises cinéticas podem elucidar mecanismos de 
lr ansporte 


Alé agora, foi descrito o transporte celula r em termos energé- 
^rjs. Entretanto, o transporte celular também pode ser estudado 
uso da cinética enzimálica, pois ele envolve a ligação e a dis- 
U 3a Çâo de moléculas a sítios ativos nas proteínas de transporte. 

rr * a vantagem da abordagem cinética è que ela fornece novas idéi- 
dE> a r ^pvíto da regulação do transporte. 

m ex P er ‘ m entos de cinética, são medidos os efeitos das con- 
n r ações externas de íons (ou outros solutos] nas taxas de trans- 
Csr 3clerísticas cinéticas das laxas de transporte podem, 
du ser usadas para distinguir diferentes transportadores. A taxa 
rt,JXirna í^frud do transporte mediado por carregadores e, Ire 


quentemente, também do transporte por canais não pode ser exce¬ 
dida, independente da concentração de substrato ÍEigbia 6,12), í^,,. 

*-■ alcançada quando o sítio de ligação do substrato no carregador 
esta sempre ocupado. A concentração do carregador, e não a do 
soluto, toma-se limítante da taxa de transporte. Assim, ^ 1JU , é uma 
medida do número de moléculas da proteína carregadora específi¬ 
ca que estão funcionando na membrana, 

A constante K m (que é numericamente igual a concentração 
de soluto que gera metade da taxa máxima de transporte) tende a 
refletir as propriedade do sitio de ligação em particular (para uma 
discussão detalhada de K m e V mm ver Capítulo 2 na Internet), 
Baixos valores de K m indicam alta afinidade do local de transporte 
pela substancia transportada. Tais valores normalmente implicam 
f °pvraçan de um sistema de carregadores. Altos valores de fC m 
indicam urna menor afinidade do sítio de transporte pelo soluto. A 

afinidade é muitas vezes tâo baixa que, na prática, V r .nunca é 

alcançada. Em tais casos, a cinética sozinha não pode distinguir 
entre carregadores c canais. 

Normalmente, n transporte mostra componentes tanto de alta 
quanto de baixa afinidade, quando uma vasta gama de coricentra- 
çiíos de soluto é estudada. A Figura 6,13 mostra a absorção de sa¬ 
carose por protoplastos de cotilédones de soja em função da 
concentração externa de sacarose (Lin e cok, 1984). A absorção 
aumenta significa ti va mente com a concentração e começa a satu¬ 
rar a cerca de i(J mAI, Em concentrações superiores a 10 mM, a 
absorção torna-se linear e não-sahirável. A mibição da síntese de 
ATP com venenos metabólicos bloqueia o componente saturãvel, 
]nas não o linear. A interpretação é que a absorção de sacarose a 
baixas concentrações constitui-se em um processo ativo mediado 
por carregador (simporte sacarose- H+), A concentrações maiores, 
a sacarose entra na célula por difusão, a favor de seu gradiente de 
concentração e é, portanto, insensível aos venenos metabólicos. 



Concentração externa da 
molécula transportada 


FIGURA 6.12 O transporte por carregador nonailmnite apresenta 
cinética de saturação fV r 4Ul[ J (ver Capítulo 2 na Internet !, devido à 
saturação tio sílio dv ligação Idea lc ricota, a diluvio atra v és dos cana Sn v 
direta mente prtjpordon.il ã concentração dt* soluto transportado, 
lul, para um tou. a di ; ten?nça de potencial ddniquímteu através da 
membrana, 
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Entretanto, informação adiciona] é necessária para investigar se o 
componente nio-sãturável representa a absorção por um carrega¬ 
dor com baixa afinidade ou por um canal (o transporte por carre¬ 
gador é mais provável no caso de um soluto molecular como a 
sacarose). 


Os genes para muitos transportadores foram clonados 

A identificação, o isolamento e a clonagem de genes de trans¬ 
portadores tém muito auxiliado na elucidação das propriedades 
moleculares das proteínas de transporte. O transporte de nitrato é 
um exemplo interessante, não apenas devido á sua importância 
nutricional, mas também por sua complexidade, À análise cinética 
mos Ira que o transporte de nitrato, como o transporte de sacarose 
apresentado na Figura 6,13, tem componentes tanto de alta afini¬ 
dade (baixo K m ) quanto de baixa afinidade (alto fí m ). Ao contrário 
da sacarose, o nitrato é negativamente carregado, e tal carga elétri¬ 
ca impõe uma necessidade de energia para o transporte do íon 
nitrato em todas as concentrações, A energia è fornecida por sim- 
porte com H\ 

O transporte de nitrato é também forteménte regulado de acor¬ 
do com a disponibilidade de nitrato. As enzimas necessárias ao 
transporte de nitrato, assim como á assimilação do nitrato (ver 
Capítulo 12) são induzidas na presença de nitrato no ambiente, 
podendo a absorção também ser suprimida caso o nitrato se acu¬ 
mule nas células. 

Os mutantes para transporte ou redução do nitrato podem 
ser selecionados ao longo do crescimento na presença de clorato 
(ClOf). O clorato é um análogo do nitrato que é absorvido e redu¬ 
zido, em plantas selvagens, ao produto tóxico dorito. Se plantas 
resistentes ao clorato são selecionadas, elas provavelmente mos¬ 
trarão mutações que bloqueiam o transporte ou a redução do ni¬ 
trato. 

Várias dessas mutações foram identificadas em ÀT(tbid0psi$ f 
uma pequena cmeífera que é ideal para estudos genéticos. O pri¬ 
meiro gene de transporte identificado desta maneira codifica um 
tmnbporlador nitra to-pmton tipo simporle induzível de baixa afi¬ 
nidade. A medida que mais genes para o transporte de nitrato h> 
ram identificados e caracterizados, o cenário tornou-se mais 
complexo, (..ada componente do transporte pode envolver mais 
do que um produto génico e pelo menos um gene codifica um 


FIGURA 6.13 As propriedades de transporte de um agiu to p 0 d g ^ 
mudar a diferentes rnncertfeições de sHukti Por exemplo, a bai*^ ' 
concçntraÇôGS í 1 á lOmM), ii taxa de absorção dí sacarose por céluSa^ d 
soj,i mòatra um cinética de lipic.i de carregadores. Prevês- 

que uma curva ajustada a essès dados aproxiitie-se de uma laxa máv Ur . 
jy m j ile 67 nmol pnr |i: células por hora Por t nitro lado, 
concentrações maiores de sacarose, a taxa de absorção- continua a 
aumentar linearmente, ao longo de uma ampla íaixa de concentrações 
sugerindo a existência de outros transportadores de sacarose, qui'' 
podem ser carregadores com afinidade muito baixa pelo substrato i[ , r 
çols„ 1984). 




carregador de afinidade dual, que contribui tanta para o transpor¬ 
te de alta quanto de baixa afinidade (Chrispeels e cols, 1999) h 

O cenário que emerge acerca dos genes de transporte em 
plantas mostra que uma família de genes, cm vez de um ^ene 
individual, ex iste no genoma da planta para cada função de trans¬ 
porte. Dentro de uma família de genes, variações nas caracter^ 
ticas de transporte, como K m , no modo de regulação e na 
expressão diferencial de tecidos conferem às plantas uma notá¬ 
vel plasticidade para se aclimatarem a uma ampla faixa de con¬ 
dições ambientais. 

A identificação de regiões de similaridade de sequências en¬ 
tre genes de transporte das plantas e genes de transporte de outros 
organismos, como fermentos, permitiu a clonagem de genes de 
transporte em plantas (Kocbian, 2000). Em alguns casos, foi possí¬ 
vel identificar o gene depois da purificação da proteína de trans¬ 
porte, mas geralmente a similaridade de sequência é l imitada, sendo 
que proteínas de transporte individuais representam uma fração 
muito pequena da proteína total. Uma outra forma de identificar 
genes de transporte ê pesquisar bibliotecas de cDNÀ (DMA com¬ 
plementar) de plantas na busca de genes que complementem íi. é, 
que compensem) deficiências de transporte em fermentos. Muta 
fermentos mu tantos em transporte são conhecidos e foram usados 
para identificar genes vegetais correspondentes por compleinetu 


taçào. 

No caso de genes para canais iônicos, os pesquisadores estu¬ 
daram o comportamento de proteínas de canal expressando ob ge¬ 
nes em oódtos dos sapos XêMúpirs, os quais, devido ao gj* 3nL e 
tamanho, são convenientes em estudos eletrofisiológicos. Os gc 
nes, tanto para canais retiíicadores de entrada quanto de sai u u 
K + , foram, assim, clonados e estudados. Dos genes de caruifc 1 
entrada de K - identificados até o momento, um é turtemtnte ^ 
presso em células-guarda, outro em raizes e um terceiro em i _ 

Tais canais sào tidos como responsáveis pela absorção fe 31 
afinidade de K* por células vegetais. , 

Um canal de saída de K~ responsável pelo fluxo de 1 
células radículares do esteio para os vasos mortos do xilenia t ^ 
clonados, além de identificados vários genes para carrega 0 __j£_ 
K 4 de alta afinidade. Pesquisas adicionais são necessartas ^ 
terminar com que extensão eles contribuem para a abhoryiv_ 
e como obtêm energia (ver Tópico 5-4 na Internet). U>.PU 
transportadores vacuolares H h -Ca- + úpo anhputtei S uu - , 
transportadores de próton tipo s importe de vário* aniinuiK t ^ 
açúcares também foram identificados por meio de Vt ^ KLs L , 
genéticas (Hirshi e cols., 1996; lanner e Caspari, 

Cu Is,, 1999). 











Transporte de solutos 129 


Genes para canais específicos de água foram 
identificados 


Aquaporina? são uma classe de proteínas rei ativa mente abun¬ 
dantes em membranas vegetais (ver Capitulo 3). As acgiaporirtas 
não revelam nenhuma corrente de íons quando expressas em oó- 
d los., mas. quando a osmoJarrdade do meio externo è reduzida, a 
expressão dessas proteínas resulta em intumesci mento e ruptura 
dos oódtas. O rompimento advém do rápido influxo de água atra¬ 
vés da membrana plasmática do oócito, o qual norma]mente tem 
uma permeabilidade muito baixa à água. Esses resultados mos¬ 
tram que as aquapnrmas formam canais de água nas membranas 
(ver Figura 3.6). 

A existência deaquaporinas foi uma surpresa no começo, pois 
pensa va-se que a bicam ada lipídica era, por si só, sufiden temente 
permeável a agua. K : o entanto, as aquaporinas são comuns em 
membranas de plantas e de animais; a expressão e atividade das 
aquaporinas parece ser regulada possivelmente por fosforilação 
proteica em resposta à disponibilidade de água (TYerinan e coF 
2002 ). 


A HKATPase da membrana plasmátka tem vários 
domínios funcionais 

O transporte ativo e para fora de IT através da membrana 
plasmática cria gradientes de pH e de potencial elétrico que go¬ 
vernam o transporte de muitas outras substancias (íons e mole- 
cuias) mediante várias proteínas de transporte ativo secundário. 
■* figura 6.14 ilustra como uma H 4 -AlTase de membrana pode 
funcionar, 

As Eh-ATPases e Ca : -ATPases da membrana plasmntica de 
planta ve fungos são membros de uma classe conhecida como AT Pa- 


■ hpc I, fosforiladas çonm parte do ciclo CJta.il co que hidmlisa 
All Hm decorrencM desw et.ipa de fosforilação, as ATPases de 
membranas sao fortemente inibidas por ortovanadato (HVQ, J 1 
um anaiogo do fosfato (HPO^-) que compete com b fosfato do 

' ÍT . ? c l° S j h11 de fos fonlaçIo acidn aspártico da enzima. A alta 
ahmdade da enzima por vanadato é atribuída ao fato de que este 

dró]Lr im!?tÍZar 1 eStrutlJra tTansidonal dü fosfato durante a hF 


As H‘-ATPases da membrana plasma ti ca são codificadas por 
urna família de cerca de 10 genes, cada um codificando uma iso- 
hirrna da enzima (Sussman, 1994)* As isoformas são especificas para 
cada teadfte preferencial mente se expressam na raiz, na semente 
no Jloema e assim por diante. A especificidade funcional de cada 
jsoforma ainda não está compreendida; ela pode alterar o pH óti¬ 
mo de algumas isoformas e permitir que o transporte seja regula¬ 
do de diferentes formas em cada tecido. 

A l igura 6,13 mostra um modelo dos domínios funcionais da 
Er-ATPase da membrana plasmática de fermentos, que á similar à 
das plantas. A proteína tem 10 domínios que atravessam a mem¬ 
brana, fazendo com que ela dó voltas para um lado e para o outro 
através da membrana. Àlguns dos domínk>s transmembranascons- 
tituem a rotvi pela qual os prótons são bombeados. O domínio ca¬ 
talítico, incluindo o resíduo de ácido aspártico que é fosforilado 
durante o ciclo catalítico, está na fase dtosóliça da membrana. 

Como outras enzimas, a ATPase da membrana plasmática é 
regulada pela concentração cte substrato ÍATP), phL temperatura e 
outros fatores. Além disto, moléculas de 1T-AT Pa se podem ser re¬ 
versível mente ativadas ou desativadas por sinais específicos, como 
luz, hormônios, ataque de patôgenos e similares. Esse tipo de re¬ 
gulação ó mediada por um domínio auto-inibitório especia¬ 
lizado na extremidade O terminal da cadeia polipeptídica, que age 
na regulação da atividade da bomba de prótons (ver Hgura 6.l3j, 
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F FG UR A 6,15 RepresenI <i õ"ai > 
bjdímensiorwl ú,i H*-A í Fase d o iiicmhrânii 
pUm.itica, A M «-ATPnse possui W 
,se jt l-of? iTyinsmüTiitH^rtiis.' ^ doniiruo 
ivgiitatório c o lUíTníriii) aLitorínrlnitõrio 

{Palmgrcn, 20HI.), 


Se o domínio auto-inibitório ê removido 
péla ação de unia protemç a enzima toma- 
se irreversivelmente ativada {Palmgren, 
2003), 

O efeito auto-inibitório do domínio 
C-terminai pode ser lambem regulado 
pela ação de proteínas qu mases e iosfata- 
ses, que adicionam ou removem grupos 
fos fatos nos resíduos de serína ou treoni- 
na no domínio aulo-ínibitório da enzima. 
Por exemplo, um mecanismo de resposta 
a patógenos no tomateiro envolve a ativa¬ 
ção de proteínas fosfetases, que desfosfo- 
rilatm resíduos na H*-ATPases da membra¬ 
na plasmatica, assim ativando-a (Vera-Es- 
lrei la e cols,, 1994), Esta é uma etapa em 
uma cascata de respostas que ativam as 
defesas da planta. 


LADO DE f-OHA DA CÉLULA 
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CITOPLASMA 


A H*-ATPase vacuolar comanda 
acúmulo de solutos nos vacúolos 

Uma vez que as plantas aumentam de tamanho, principal- 
mente pela absorção de água pelos grandes vacúolos centrais, a 
pressão osmótica do vacúolo precisa ser mantida suficientemente 
alta para que a água entre do citoplasma para o vacúolo, O tono- 
pias to regula o trânsito de íons e metabólitos entre o citosol e o 
vacúolo, da mesma forma que a membrana plasmãtica regula a 
absorção pela célula. 0 transporte no tonoplasto tornou-se um área 
de intensa pesquisa após o desenvolvimento de métodos de isola¬ 
mento de vacúolos intactos e de vesículas do tonoplasto fver Tópi¬ 
co 6.5 na Internet). Fais estudos levaram à descoberta de um novo 
tipo de ATPase bombeadora de prótons, a qual transporta prótons 
para dentro do vacúolo (ver Figura 6.11). 

A H'-ATPase vacuolar (também chamada de V-ATPase) dife¬ 
re tanto estrutural quanto fundonalmenteda H '-ATPase da menv 
b ra j i a p 1 asmá ti c a. A A7 Pa se v a c u o lar es tá mais í n t i j na me n t e 
leias ionada ãs F-AI Pases das mitocòndrias e dos doroplaslos (ver 
Capitulo 11), Como a hidrólise de ATP pelas ATPases vacuolares 
hão envolve a formação de um intermediário fosforilado, as ATPa- 
ses vacuolares são insensíveis ao vanadato, p inibidor das ATPases 
da membrana plasmática já analisada. As ATPases vacuolares são 
especificamente inibidas pelo antibiótico baíilomkina, assim como 
por altas concentrações de nitrato, sendo que nenhum deles inibe 


as /VI Pases da membrana p]asmática. O uso desses inibidores sele 1 - 
ti vos possibilita a identificação de diferentes tipos de ATPases eo 
teste de suas atividades. 

As ATPases vacuolares pertencem a uma dasse geral de ATPa¬ 
ses presentes no sistema de end o membranas de todos os j.- uca ri 
ontes. Elas são grandes complexos enzima ticos, cerca de 750 EOa, 
compostos de pelo menos 10 subunidades diferentes \ Uiítge e Ka 
tajczak, 1997). Essas subunidades estão organizadas em um com¬ 
plexo catalítico periférico, V], e em um complexo integra 1 
membrana formando um canal, (Figura 6.16). Devido a simi A 
ridade com as F-ATPases, presume-se que as ATPases vacuolares 
operam como pequenos motores de rotaçao (ver Capítulo I )* 

As ATPases vacuolares são bombas eletrogénicas que transfv^ 
tam prótons do citoplasma para vacúolo e geram uma torça mi n- 
de prótons através dos tonoplasto. L) bombeamento elefmgvmo’ 1 ui 
prótóns explica o fato de o vacúolo ser tipicamente 20 a Al m mai- 
positivo do que o citoplasma, embora ele ainda seja nega mo ^ 
relação ao meio externo. Para manter a neutralidade çtébica g L ^ 
ãnions como Cb e ma lato- - são transportados do citoplasma pai'- 
dentro do vacúolo via canais na membrana (Barkla c l^antup, 

Sem o movimento simultâneo de ãntons junto com os proton* lVI11 
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CITOPLASMA 



"s, 




FIGURA 6,16 Modelo do motor de roldão da V A t Rase, Muitas subunidíides 
de poiípeptfdeos unem-se para formar esta enzima complexa. O complexo 
catalítico V, c facilmente dissociado da membrana e contdm os sítios de Itearãn 
de nucleotídeos e catalítico. Os componentes de V } são designados por letras 
maiusculas. O complexo de membrana intrínseco que media o transporte de H ■ 
e designado V„, e suassubunidades recebem leda minúscula, PrapOe-se crucas 
reações da ATPase catalisadas por cada uma das subunídades, agindo em 
sequência, governam a rotação do eixo D e das seis subunídades c, At redita-so 
que a rotação das subunídades C em relação à subunjdade a governa ta 
transporte de H■ através da membrana (baseado em ilustração cedida nur M F 

Mánolson). r 


J 




v r 


J 


LUM£ DO VACULO 


btttdos, o acumulo de cargas pelo tonoplasto tornaria energética- 
rm-nfe impossível o bombea mento adicional de prótons. 

A manutenção da neutralidade elétrica geral pelo transporte 
de ánions possibilita à hP-A7 Pase vacuolar gerar um grande gra¬ 
diente de concentração (pH) de prótons ao longo do tonoplasto. 
Hste gradiente explica o lato de o pH vacuolar ser tipicamente 5,5, 
lUt passo que o pH citoplasma tico é de 7,0 a 7,5 Enquanto o com¬ 
ponente elétrico da torça-motriz de prótons governa a absorção de 
ámons pelo vacúolo, o gradiente de potencial eletroquímicó para 
JAfti 1 )* é direcionado para governar a absorção de cá dons c 
açucares pelo vacúolo por sistemas de transporte secundária > (trans¬ 
portadores tipo antiporte) (ver Figura 6.11}. 

Embora o pH da maioria dos va cu o los vegetais seja mode- 
radamenle ácido (cerca de 5,5), o pH do vacúolo de algumas es- 
pvues é muito menor — fenômeno chamado de hipcraàdífiaição. 
\ ^P^addiíicação vacuolar ê a causa do gosto ácido de certas 
[ u Sb , mu tes) e ve rd u ra s {ru i ba rbo). A lg u n s e xem p los e x t rem os 
es no ustados na Tabela 6,2. Estudos bioquímicos com limões su- 
genram que o reduzido pH dos vacúolos do limão (especifica¬ 
da do é devido a uma combinação 

A baixa pemj|abi I idade da membrana vacuolar a prótons per- 
mitL que se forme um gradiente mais pronunciado de pH. 

Lma ATPase vacuolar especializada consegue bombear pró- 
tons mais eíideníemente (com menos desperdício de energia) 

0 que as ATPases vacuolares normais (MÜIler e cok, 1997) 

U acum ^° de orgânicos, como os ácidos cítrico, máli- 
UJ e oxaíicü, ajuda a inmilor o baixo pH do vacúolo ao agirem 
como tampos 


Os vacúolos dos vegetais são energizados por uma 
segunda bomba de prótons, a H^pirofosfatase 

Üm outro üpo de bomba de prótons, uma bb-pirofosfatase 
(H -PI 5 ase) (Re a e a >k, 199B) pa rece \ ra balh a r para íel amente à 
ATPase vacuolar para criar o gradiente de prótons ao longo du 
tonoplasto (ver Figura 6.11). Esta enzima consiste de um poíípep 
tldto simples que tem uma massa molecular de 80 kDa. A HMTa- 
se adquire sua energia da hidrólise de piro fosfato inorgânico (PP j. 

A energia livre liberada pela hidrólise do PP, é menor do que 
aquela oriunda da hidrólise de ATP No entanto, a J-p-FPase va¬ 
cuolar transporta somente um f p por molécula de PP, hidrolisa- 
da, enquanto que a AT Pase vacuolar parece transportar dois tons 
H’ por ÀTP htdrolisado. Assim, a energia disponível por íofi H‘ 
transportado parece ser a mesma, e as duas enzimas parecem ser 
capazes de gerar gradientes de FP comparáveis. 

Fm algumas plantas, a síntese da HMTase vacuolar è induzi¬ 
da por baixos níveis de 0 ; (hipoxía), carência de P, ou pelo frio. 


TABELA 6.2 

O pH vacuolar de algumas espécies vegetais hiperacidífrcanies 


Teddo 

Éspéde 

pH a 

Frutos 

Lima (Otruí aurantifolia) 
Limão (Cttrus ff monta) 

1,7 

2,5 


Cereja {Pru/rus cerasus) 

2,5 


Pomelo {Citrus paradisi) 

3,0 

Folhas 

Azedinha (Oxaíts deppei) 
Begónia de cera (Begônia 
semperfhrens} 

Begônia "Lucerna'' 

Qxaüs sp. 

15 

0,9-1,4 

1,9-26 


Azeda { Rumex sp ) 

2 P 6 


Opúnda 

1,4(6:í15 A.M.) 


(Opuntia phaeacantha) 1 

5,5 (4:00 P.M) 


Fonte: Small. 1 9<1G. 

J 05 valores representam o pH do suco uu da ceiVa espríssa de i.ada 
tecido, normatmenle um bom indicador do pH vacuolar. 
r, 0 pH vacuolar do cactus Opuntia pbaeacamha varia com a hora do dia 
Conforme verá discutido no Cjjj-itLflo Q, mujtas sueufentas dodeseríq 
«em um tipo de fotòssíntese especializada, denominada metabolismo 
,m"Ju das crassuláceas (CAM), nu*. 1 iai com que o pN úo vacüoJo de*i ■■■. i 
durante a noite 
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Jsln intfii que a ÍT-PPase vacuoJar deve funcionai o «mo um sis- 
té|fíà de segurança para nvmier p metabolismo celular essencial 
sob condições nas qtiafo p suprimento de ATT é diminuído devido 
ã inibição da respiração (ver fnsnio 11.1 na Internet) I inlctes- 
Sítnlc que â HMTase vaamlnr dás plantas não seja encontrada em 
animais ou femnentoS/ embora uma enzima similar esteja presente 
em algumas bactérias e protistas. 

Grandes metabólilus, como flavonóides, antocianinas e pro¬ 
dutos secundários do metabolismo, são sequestrados no vacúolo, 
Ps tas moléculas grandes são sequestradas para dentro do v acu o lo 
por transportadores tipo cassete ligadores de AfP (transportado¬ 
ra ABC, do inglês ATPhuklmç cassete trmisparters}* Os protosos 
de transporte por transporta dores ABC consomem ATT e não de¬ 
pendem de um gradiente eletroquímico primário (ver Topico 6.6 
na Internet), Estudos recentes demonstraram que os transporta¬ 
dores ABC podem ser também encontrados na membrana pias- 
mática e em mitocõndrias (Theodoulou 20(10), 

Bombas transportadoras tipo antiporte e canais de tákío 
regulam o cálcio intracelular 

O cálcio c um outro íon importante cuja concentração é forte- 
mente regulada. As concentrações de cálcio na parede celular e 
nos espaços a po plásticos (ext racel uiares) estão normal mente na 
faixa mi li molar; concentrações de Ca 2 * citosólíco livre são manti¬ 
das na faixa micrornolar 1 1Ü" M), contra o alto gradiente de poten¬ 
cial dclroquímíco que governa a difusão de Ca 2 * para dentro da 
célula. 

Pequenas flutuações na concentração de Ca 2- dtosólico alte¬ 
ram drasticamente as atividades de muitas enzimas, fazendo do 
cálcio um importante mensageiro secundário na transdução de si¬ 
nais. A ma br ia do cálcio na célula é estocada no vacúolo central 
para onde é absorvido por transportadores Ca MT tipo antiporte, 
os quais utilizam o potencial eletroquímíco do gradiente de pró- 
tons para energizar o acúmulo de cálcio dentro do vacúolo (Bush, 
1995). ^s mitocõndrias e o retículo endoplasmático também arma¬ 
zenam caldo nas células. 

O efluxo de cálcio do vacúi do para o citosol pode ser desenca¬ 
deado, em algumas células, pelo inositol trifosfato (IPj). O IP* que 
parece agir como mensageiro secundário em algumas mtas de trans- 
duçao de sinal, induz a abertura de canais de cáldo no tonoplasto e 
nu retículo endoplasm ático, cujo mecanismo de abertura e techa- 
rnenU- e controlado pelo IP. ípara uma descrição mais detalhada 
desta rota de transdução sensorial, ver Capítulo 14 na Internet). 

Cákiü ATPases são encontradas na membrana plasmatica 
íChung e cots., 2(K)ii), assim como em algumas endomembranas 
das células vegetais (ver Figura 6.11 j. As células vegetais regulam 
as concentrações de Ca 2f dtosólico ao controlar a abertura dos ca¬ 
nais de Ca 34 que permitem a difusão de cálcio para dentro da célu¬ 
la, assim como modulando a atividade de bombas que retiram Ca 2 * 
do citoplasma devolta para os espaços extra celulares. Enquanto as 
bombas de cálcio da membrana pl asm ática movimentam o cálcio 
para lura da célula, as bombas de cálcio no RH transportam cálcio 
para o lume do RF,. 

TRANSPORTE DE ÍONS NAS RAÍZES 

Os nutrientes minerais absorvidos pelas raízes são carrega- 
d" para a parle aérea pela corrente do Iranspir.ição que se movi¬ 


menta através do xitoma (wr Capítulo -I). Tanto a absorção m \ i - [ q 
do nutrientes quanto o movimento subsequente de k>ns minerai* 
da superfície Jn raiz, através do córtex, para dentro do xjlema são 
p roLéssi. >s a 11 a m o n te es per í f i c i >s e bem regul ad os. 

O transporte de sons pela raiz obedece as mesrrfâs lc% bíofíst- 
cas que governam o transporte celular. Mo entanto, conforme H 
visto no caso do movimento da água (ver Capítulo 4), ^anatomia 
da raiz impõe algumas limitações especiais na rota de movimento 
iònico. Nesta seção, serão discutidas as rotas e os mecanismos en¬ 
volvidos no movimento radial de ions da superfície radicutar nar-i 
os elementos traqueais. 

Os solutos movem-se tanto através do apoplasto quanto 
do símplasto 

Até agora a discussão do movimento iònico celular não in¬ 
cluiu a parede celular, Em termos do transporte de pequenas mo¬ 
léculas, a parede celular é uma rede aberta de políssacarídeos pela 
qual os nutrientes minerais difundem-se pronta mente. Por serem 
as células vegetais separadas por paredes celulares, os íons podem 
se difundir por intermédio de um tecido (ou serem passivamente 
carregados pelo fluxo de água) inteira mente pelo espaço ocupado 
pélas paredes celulares, sem nunca entrarem em uma célula viva. 
O avitiuuum de paredes celulares é denominado espaço cxlmMar 
o ti oj jophs lo {ver Fi gu r a 4.3). 

É possível determinar-se o volume de apoplasto de uma fatia 
de tecido vegetal, comparando a absorção de água marcada com 
H e de manitol marcado com !4 C. O manítol é um açúcar alcoólico 
que não permeia, difundindo-se dentro do espaço ex trace lula r, mas 
sem poder penetrar as células. A água, por outro lado, penetra li¬ 
vremente tanto as células quanto as paredes celulares. Medições 
desse tipo geralmente mostram que 5 a 2Ü% do volume de um 
tecido é ocupado por paredes celulares, 

Da mesma maneira que as paredes celulares formam uma fase 
contínua, os citoplasmas de células vizinhas também o fazem, sen¬ 
do coletivamente chamados de s implasto. As células vegetais são 
inteíconectadas por pontes d toplasmáticas denominadas plasmo- 
desmas (ver Capítulo IJ, poros cilíndricos de 20 a 60 nm de diâme¬ 
tro (ver Figura t ,27). Cada plasmodesma é forrado com a membrana 
plasmátiea e contém um túbulo estreito, que é a continuação do 
rctícu lo endopl asmático. 

Em tecidos onde ocorrem quantidades significa ti vas de trans¬ 
porte interceiular, células vizinhas contêm numerosos plasmo- 
d es mas, até 13 por micrdmetro quadrado de superfície celular 
(Figu ra 6,17), Cé 1 u la s secre toras especia I izad as, como nec tá rR ^ 
flóràís e glândulas de sal foliares, parecem ter altas densidades 
de plasmodesmas; o mesmo ocorre nas células próximas ao ãpn 
ce radicular, onde se verifica a maior parte da absorção de nutri 

entes. . . . r 

Injetando corantes ou realizando medidas de resistência la. 

trica em células que contém grandes númen>s de plasmodesma>. 
investigadores mostraram que ions, água e pequenosj*olutos \o 
dem se mover de célula para célula por esses poros Consideran¬ 
do que cada plasmodesma é parciol^ente obstruído, pe t 
desmotúbulo e proteínas associadas (verCapítulo U. o nun hihu 
to de moléculas grandes, como as proteínas, a ira vos dos 
desma$ requer mecanismos especiais (Chushrov e cols., - j 
Os íons, por outro lado parecem se mover de célula para cem a 
por meio da planta inteira, por simples difusão através do 
p List o (ver í apítulo 4). 
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RGUfiA 6,17 Diagrama ilustrando como os plasmodesmas conectam os citoplasmas de células vizinhas. Os pUsmodesmas 
!,.rn díanietro de cerca de 40 nm e permitem a dtíusâo de água e de pequenas moléculas dc uma células para a próxima. Além 
disto, otamnnki da abertura pode ser regulado por rearranjos das proteínas internas, a fim de permitira paswem de 
moléculas maiores, r h " b 


Os ions que se movimentam através das raizes cruzam 
tanto espaços simplasticos quanto apopíásticos 

A absorção de íons pelas raízes [ver Capítulo 5) é mais pro¬ 
nunciada na zona de pêlos rad teu lares que ms meris tem ática e de 
alongamento. As células na zona de pêlos radicu lares compíela- 
mm seu alongamento, mas ainda não iniciaram o crescimento se¬ 
cundário. Os pelos radiculares são simplesmente extensões de 
cduLis epidérmicas específicas que aumentam de maneira signiíi- 
catia a área de superfície disponível para a absorção de íons. 

Lm lón que penetra em uma raiz pode imediata mente entrar 
no simplasto, cruzando a membrana pia smá rica de uma célula epi- 
diTmjca, ou ele pode penetrar no apoplasto e difundir-se por entre 
as células epidérmicas pelas paredes celulares. Do apoplasto do 
u|te\ um ion pode ou cruzar a membrana plasmãtiea dc uma ee- 
uJa cortical, assim entrando no simplasto, ou se difundir radial- 
mente até a endoderme via apopla&to. Em todos os casos, os íons 
precisam ingressar no simplasto antes de entrarem no esteio, devi- 
do ã presença da estria de Caspary. 

O apopUsto íorrna uma fase contínua da superfície radicular 
\ n 1 córtex. Na fronteira entre o cilindro vasçuJar U > este* 

i üJ e n C0r * ex ' uiste uma camada de células especializadas, a en- 
, erme< Conforme discutido nos Capítulos 4 e 5, essa estrutura 
presente em certas paredes celulares da endoderme, 

. como estria de Caspary, bloqueia efetivamerite a entra- 

1 a -íj flgua e ions minerais no esteio via apoplasta 

wiUd vez que urr ion entrou no esteio por meio das conexões 
l "íj somáticas que cruzam a endoderme, ele continua a se difun¬ 
di È C ^- a P ara célula para dentro do xitema. Final mente, o ion 
^ gressa no apqplasto, quando se difunde para dentro de uma 
j ^ U Y e 1 elemento de vaso. Mais uma vez, a estria de Caspary 
d] ^ Um *° n difunda de volta para fora da raiz via apo* 

\ ^ o A presença da estria de C aspary permite ã planta manter 
traçar» inivicn mais alta no \ilema do que a existente na 
® Ua do solo que t ircunda as raizes. 


As células parenquímáticas do xilerna participam do 
carregamento do xilema 

L ma vez que os íons foram absorvidos pelo si mp 3 as to da raiz 
na epiderme ou córtex, eles precisam ser carregados nos traquei¬ 
as ou elementos de vaso para serem trans locados para a parte 
aérea. O esteio consiste de elementos traqueais mortos e de células 
parenquim áticas de xílema vivas. Cpmo os elementos traqueaís 
são células mortas, des carecem de continuidade citoplasma tien 
com o parênquima do xilema que os circunda, Para entrar nos ele¬ 
mentos traqueais. os ions precisam sair do simplasto, atravessan¬ 
do a membrana pl asmática uma segunda vez. 

V processo pelo qua! os íons saem do simplasto e entram nas 
células condutoras do xilema é denominado carregamento do xi- 
lema. O mecanismo de carregamento do xiienia tem frustrado o* 
cientistas por muito tempo Os íons poderiam entrar nos traqueí- 
des c elementos de vaso por mera difusão passiva. Nesse caso. o 
movi mente» de ions da superfície radicularao .vi lema necessitaria 
de apenas uma etapa com exigência de energia metabólica. 0 local 
dessa etapa única de absorção com dependência de energia seria o 
das super lides das membranas pias má ricas das células epidérmi¬ 
cas, corticais ou endodérrmeas da raiz. De acordo com o modelo 
de difusão passiva, os íons mov íriientem-se passiv amente no este- 
lo via simplasto, ao longo de um potencial eletroqmmico. e então 
vazam para fora das células v ivas do esieli»(possiv elmeníe dev ido 
a menor disponibilidade de oxigénio no interior da raia) para deu 
tio das células condutoras não-viv as do xilenin, 

O suporte para o modelo da difusão passiva M fornecido pelo 
uso de microeJetrÒdos com especificidade iòmca para medn po¬ 
tenciais elefro químicos de vãr ios íons ao longo de raizes de milho 
(Figura 6.18) tbunlop c íkuvling, b r lf l\ido* deste e de outros 
estudics indicam que *U, Cl Na■ SOI e NU. são lodos absoí vi- 
> lo- ativamente pelas células epidérmicas e corticais o mantidos nu 
vilerna contra p gradiente eletroquímivo, quando comparado com 
o do meio externo (E lUtge e HiMiothan, 1979), No entanto, m 
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FIGURA 6-18 Diagrama mostrando os potenciais detroquímicos do K - e Cl ao longo de uma raiz de milho. Para determinar os 
potenciais eletroquímicGs, a raiz foi banhada em uma solução contendo KG lmM e CaG-* 0,1 mM, Um eletrodo de referenda foi 
posicionado na solução de banho e um eletrodo de medida, sensível a íons, inserido em diferentes células da raiz, O eixo horizontal 
mostra os diferentes tecidos encontrados em uma seção transversal de raiz, O aumento substancial no potencial detroquímieQ, 
tanto do K- quanto do G entre o meio do banho e a epiderme indica que os íons sâo absorvidos pela raiz por um processo de 
transporte ativo Nos vasos, ao contrario, potenciais decrescem, sugerindo que os íons sào transportados para dentro do xílema por 
difusão passiva, ao longo de um gradiente favorável de potencial detroquímlco (Dunlop e Boivling, 197]}. 


nhutn desses íons encontra-se com um potencial eletroquímico 
maior no xilema do que no córtex ou porções vivas do esteio. Por¬ 
tanto, o movimento fina] de íons par dentro do xilema poderia ser 
devido á difusão passiva. 

Entretanto, outras observações levaram a visão de que a eta¬ 
pa final de carregamento do xilema pode também envolver pro¬ 
cessos ativos dentro do esteio (Lüttge e Higinbothan, 1979). Com o 
tipo de aparato ilustrado na Figura 6,19, é possível fazer medições 
simultâneas de absorção iônica peto citoplasma epidérmico ou 
cortieal e do carregamento de sons no xilema. 

Utilizando tratamentos com inibidores e hormônios vegetais, 
os pesquisadores mostraram que a absorção de íons peio córtex e 
o carregamento de íons no xilema operam independentemente 
Por exemplo, o tratamento com o inibidor de síntese protéica ci- 
cb-heximidâ ou com a díocinina benziladenina inibe o carrega¬ 
mento do xilema, sem afetar a absorção pelo córtex. Este resultado 
indica que o efluxo das células do esteio ê regulado independente¬ 
mente da absorção pelas células corticáís. 

Estudos bioquímicos recentes apoiam uma função para as cé¬ 
lulas parenquimáticas do xilema no carregamento do mesmo. As 
membranas plasmáticas das células do parénquima do xilema con¬ 
tém bombas de prótons, canais de água e uma variedade de canais 
iònscos especializados no influxo ou efluxo (Maathüis ecols., 1997). 
hi i parènquima do xilema da cevada, dois tipos de canais de eflu¬ 
xo de cátions foram identificados: canais de efluxo específicos para 
K 1 e canais não-seletivos de efluxo de cátions, Estes canais são re¬ 
gulados pelo potencial de membrana e pela concentração de c ál cio 


ritosólíco (Boer e Wegner, 1997). Tal descoberta sugere que u fluxo 
de íons da células de parènquima do xilema para os elementos 
traqueaís do xilema, em vez de se dever a um simples vazamento, 
está sob forte controle metabólico, através da regulação da Ff' - 
ATPase e dos canais de efluxo íónico da membrana plasmatica 


Compartimento A Compartimento B 



absorção de íons do 

FIGURA &.1 9 É possível medir a relação entre absorção ioniea pela 
raiz e carregamento do xilema posicionando um segmento de raiz ao 
longo de dois compartimentos e adicionando um traçador mditxitn o em 
um deles (neste caso, nu compartimento Al A laxa de desapanvimvn o 
do Iraçador do compartimento A dá uma medida da absorção L l1 
taxa de desaparecimento do compartimento Ç fornece uma medida ou 
carregamento do xilema (Lüttgee Higinbolhan, 2 g - Lf k 
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RESUMO 


0 movimento de moléculas e de lonsde uni local para outro é 
conhtvidu como transporte. As plantas trocam solutos e água com 
H'us ambienks e entre sons tecidos e órgãos. Tanto processos de 
transporte locais quanto de longa distância em plantas sãn ampla- 
mer ite controlados por membranas celulares. 

As forças que governam o transporte HtíSógico, que mcluem 
gradientes de concentração, gradientes de potencial elétrico e de 
presíót^ hidrostáticas, são integrados em uma expressão chama¬ 
da de potencial eletroquímico. O transporte de solutos ao longo de 
um gradiente químico favorável íp. ex.. por difusão) e conhecido 
com transporte passivo. O movimento de solutos contra um gra¬ 
diente de potencial químico é conhecido como transporte ativo e 
exige entrada de energia, 

A extensão com a qual uma membrana permite ou restringe 
movimento de uma substancia é denominada permeabilidade de 
membrana, A permeabilidade depende das propriedades qiumt- 
cas do "ol li to cm questão e da composição hpídica da membrana, 
mm como das proteínas de membrana que facilitam o transporte 
de substancias específicas 

Quando cátícns e ánions movem-se passivamente pela mem¬ 
brana a diferentes taxas, o potencial elétrico que se desenv olve e 
chamado de potencial de difusão. Para cada íon, a relação entre a 
diferença de voltagem através da membrana e a distribuição do 
mn no equilíbrio e descrita pela equação de Níemst, a qual mostra 
que no equilíbrio, a diferença na concentração de um íon entre 
dois compartimentes é balanceada pela diferença de voltagem en¬ 
tre os compartimentos, E>sa diferença de voltagem ou potencial 
de membrana é verificada em todas as células vegetais vivas, devi¬ 
do às distribuições assimétricas de ions entre os lados de dentro e 
de fora das células. 


Os efeitos elétricos de diferentes íons que se difundem simul¬ 
taneamente através de uma membrana celular são somados pela 
equação de Goldman. As bombas eletrogênicas, que realizam trans- 
porte ativo e carregam uma carga líquida, mudam o potencial de 
membrana criado pela difusão. 

As membranas contêm proteínas especializadas — canais, car¬ 
regadores e bombas — que facilitam o transporte de solutos. Os 
canais são proteínas de transporte que atravessam a membrana, 
formando poros através dos quais os solutos difundem-se ao lon¬ 
ge de seus gradientes de potencial detroquímíco. i. >s carregadores 
igain um soluto em um lado da membrana e o liberam no outro 
i] 11 ■ * L ^P^i ficidade do I ranspt»rte é determ i nada ei 11 g ra nde pa rte 
propriedades dos canais e carregadores. 

Uma família de ATPases bombeadoras de H‘ fornece a torça 
propulsora primária para o transporte através da membrana pias- 
m - J tica de células vegetais. Dois outros tipos de bombas eletrugê 
nkas ^ ptàtons sen em a tal proposito no tonoplasto. As células 
gelais também (em ATPases bombeadoras de cálcio que partíd- 
regulação das concentrações intracelulares de cálcio, as- 
im como transportadores tipo cassete ligadores de ATT que 
tu 1 /H| rri ü eru ' r ^ ia do ATP para transportar grandes moléculas anio- 
® gradiente de potencial químico gerado pelo bombeamen- 
.? ^ P f btons ê usado para governar o transporte de outras sub>- 
nc,as VUi u m procedo cb ima do de transporte secundário 
-Studus genéticos revelaram muitos genes e suas proteínas 
e transporte correspondentes, que explicam a grade versa li li d.o 
e o transporte vegetal \ cletrofisiologia de pntçh clmp fomèce 
erniaçoes singulares -oi -rv ■ , ariais lônieos e permite a medida 


da permeabilidade, assim como de abertura de proteínas de canal 
individuais. 

Os solutos movem-se entre as células ou pelos espaços extra- 
celulares (o apoplastu) ou de citoplasma para citoplasma (via sim- 
plasto). Gs citoplasmas de células vizinhas são conectados por 
ptasmodestnas, que facilitem o transporte símpkLsHco Quando um 
íon entra na raiz, de pode ser absorvido através do citoplasma de 
uma célula epidérmica ou ele pode se difundir pèlo apoptesto para 
dentio do córtex radicular e entrar no símpksto por uma célula 
cortical Do simplasto, o íon é carregado para dentro do xilema c 
transportado para a parte aérea. 

Material da Internet 


Tópicos da Internet 


6.1 Relacionando o potencial de membrana á distribuição 
de vários íons através da membrana: a equação de 
Goldman 

Uma breve explicação do uso da equação de Goldman 
para calcular a permeabilidade de membrana a mais do 
que um íon. 

6.2 Estudos de patch damp em células vegetais 

E descrito o método eletrofssiológko do patch damping, 
como e apltcado as células vegetais, com alguns exem¬ 
plos específicos. 

6.3 Quimiosmose em acào 

A teona quimiosmótka explica como gradientes elétri¬ 
cos e de concentração são usados oara realizar trabalho 
celular. 

6.4 Análise cinética de sistemas de transporte múltiplo 

Aplicações dos princípios de cinética enzimatica a siste¬ 
mas de transporte proporciona uma forma efetiva de 
caracterizar daferentes carregadores. 

6.5 Estudos de transporte com vacuolos isolados e vesí¬ 
culas dé membrana 

Algumas técnicas experimentais permitem o isolamento 
do tonop fasto e da membrana plasma ti ca para estudo. 

6.6 Transportadores ABC em plantas 
Transportadores tipo cassete ligadores de ATP ido in¬ 
glês. ATP-bindmg cassete trsnsporters) são uma grande 
família de proteínas de transporte ativo energízadas 
diretamente por ATR 


Ensaio da Internet 

6.1 Canais de potássio 

Foram caracterizados diversos canais de K’ em plantas. 
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Fotossfntese: 
as reações luminosas 


A VIDA NA TERRA DEPENDE, EM ÚLTIMA ANÁLISE, DA ENERGIA pro¬ 
veniente do sol. A fotossintese é o único processo de importância biológica que 
pode aproveitar essa energia. Pode-se ainda dizer que uma grande fração dos 
recursos energe ticos do planeta resulta da atividade fotussintética em épocas 
recentes ou passadas (combustíveis fósseis). Este capítulo introduz os princípi¬ 
os tísicos que fundamentam o armazenamento de energia fu tossí ntética, bem 
como os conhecimentos recentes sobre a estrutura e a função do aparelho to~ 
tossintético (Blackenshtp, 2CI02). 

O termo fbtossíntese significa, 3 iterai mente, "síntese utílizandoaluzAComo 
^rã visto neste capítulo, os organismos fotossintetizantes utilizam a energia 
solar para sintetizar compostos earbonados que não poderiam >er formados 
sem um mpui de energia. Mais especificamente, a energia luminosa dirige a 
síntese de carboidratos a partir de dióxido de carbono e água com a liberação 
de oxigénio: 

6 C0 2 + 6H : G Cipo* + 6 0 : 

dióxido de ágyj cajboídrato oxigénio 

carbono 

A energia armazenada nessas moléculas pode ser utilizada mais tarde para 
impulsionar processos celulares na planta e servir como fonte de energia para 
todas as formas de vida. 

Este capítulo trota do papel da luz na íotossmtese, a estrutura do aparelho 
fotossíntéticü é os processos que se iniciam com a excitação da clorofila pela 
luz e culminam na síntese de ATI' e NADPH. 


FOTOSSiNTESE NAS PLANTAS SUPERIORES 

O mais ativo dos tecidos íotossintéticos das plantas superiores eo niesofí- 
lo. As células do mesòfilo possuem muitos cloroplastos, os quais contém os 
pigmentos verdes especializados na absorção da luz. as clorofilas. Durante a 
íolossjniese, a planta utiliza a energia solar para oxidar a água, liberando con¬ 
sequentemente oxigénio, e para reduzir < i dióxido de carbono, assim produzi ti¬ 
do grandes compostos earbonados, sobretudo açúcares. A complexa serie de 
reações, que culmina na redução do CCX inclui as reações nos Itlacdides e as de 
fixação do carbono. 
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U reações da fotos síntese nos tiiacóides ocorrem em mem¬ 
brana internas es pena lí Aid as dos doropJastos denominadas tila* 
coides iver Capítulo i). Os produtos finais de tais reações sâo os 
compostos de alta energia VIIV NADPH, os quais $Eo utilizados 
para a síntese dos açiieares ruas reações de fixação do earbonn 
IVses processos de sínlese ocorrem no estrema dos doroplasfos, a 
região aquosa que circunda os tilacóidcs As reações da fotossínte- 
H ’nos ti laçai des sao n contendo deste capítulo: enquanto as rea¬ 
ções de fixação do carbono serão discutidas no Capítulo 8. 

\os deropiasto>, a energia luminosa é convertida cm energia 
química por meio de unidades íTmrionais chamadas de fotossiste- 
m as A luz absorvida é utilizada para impulsionar a transferencia 
de elétrons por uma série de compostos que atuam como doado¬ 
res e aceptores desses elétrons. A maioria doè elétrons, em última 
análise, reduz VADP+ a NADPH e oxida H : 0 a 0 2 A energia lu¬ 
minosa também é utilizada para gerar a força motora de prótons 
i ver Capitulo 6) através da membrana do ti lacei de, a qual será uti¬ 
lizada para formar ATP 

CONCEITOS GERAIS 

\esta seção, serão explorados os conceitos essenciais que for¬ 
necem a base para a compreensão da fotos An tese. Tais conceitos 
sncluem a natureza da luz. as propriedades dos pigmentos e as 
várias funções dos pigmentos 

A luz possui características tanto de partícula 
quanto de onda 

Lm triunfo da física no inicio do século XX foi a descoberta 
que a luz possui características tanto de partículas quanto de on¬ 
das una onda i Figura 7,1 1 è caracterizada por um comprimento 
de onda, representado peia letra grega lambda (1), que é a distan¬ 
cia entre dois picos sucessivos. A freqüencia, representada pela 
letra grega nu (v), é o numero de picos que passam por um obser¬ 
vador em um dado espaço tempa 
Ima equação simples relaciona o 
comprimento, a frequência e a ve¬ 
locidade de qualquer onda; 

t = *v (7.1) 

onde c é a velocidade da onda — 
neste caso, a velocidade da luz G,0 
* I0‘ m s ] ). A onda de luz é uma 
onda eletromagnética transversal 
dadu a lado), onde os campos mag¬ 
nético e elétrico oscilam perpendi- 
cu la rmente á direção da propagação 
da onda e a um ângulo de 90 r com 
relação uma a outra. 

A luz 6 também uma partícu¬ 
la, a qual dem immamos foloruCada 
fõtcjn contém uma quantidade de 
energia quee chamada de quantum 
í piura l. (judniiij. () o>nteúd{) de ener¬ 
gia da luz não é contínuo, mas emi¬ 
tido em pequenos "pacotes", os 
quanta A energia (E) de um fóton 



FIGURA 7.1 Luz é uma onda eletromagnética transversal, que 
consiste em campos elétrico e magnético perpendiculares um ao outro 
a direção de propagação da luz. A luz move se o uma velocidade de 3 ' 
W m s O comprimento de onda U) é a Jisiàntis entre sucessivo® " 
picos de ondã. 


depende da frequência de vibração da luz de acorda com a relação 
conhecida como a lei de Planck: 

E = íiv (72) 

onde h é a constante de Planck (6,626 * Khr ?4 J s}, 

A luz solar ê como uma chuva de fótons de diferentes fre- 
qüências, Nossos olhos são sensíveis a apenas uma pequena fai¬ 
xa de frequências — a região da luz visível do espectro 
eletromagnético [Figura 7.2). A luz com frequências levemente 
superiores (ou comprimentos de onda mais curtos) está na faixa 
do ultravioleta e a luz com frequências leve mente inferiores (com¬ 
primentos de onda mais longos! está na faixa do infravermelha 
À radiação global emitida pelo sol é mostrada na Figura 7.3, jun¬ 
ta me ei te com a densidade de energia que chega a superfície da 
Terra. O espectro de absorção da clorofila a (curva C na Figura 
7,3 1 indica aproximadamente a porção da radiação solar utiliza¬ 
da pelas plantas. 
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FIGURA 7,2 Espectro elelrrímagnético. Comprimento de onda to) e frequência (v) são inversa nwnii 
relacionados. C) olho humano ú sensível a apenas uma estreita faixa de comprimentos de onda ua 
radiação, a região visível, que se estende de aproximadamente 400 nm t v iolelai a aproximada imnh 
nm (vermelho), A iu/ de comprimentos de onda curtos (alia frequéilriái pnviiii alta energia, a luz ^ t 
comprimentos de onda longos (baixa frequência) possui baixa energia. 
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Espectro 

visível 


I' 3 0 espectro sdíu e huj relaçâc, com o espectro de jbsorrüo da 
A “Pf wn,a ««"teJodcenaRi* pelo solem funçaodo^ 
comprimento de onda. A curva Béa enerRífl que atinge n superfície da Tem 
Os íngremes vales na região do infravermelho além dos 70Ònm representam 
a absorçao da energia solar pelas moléculns da atmosfera, prindpXwnte 
vapor do agua. A turva C é o espectro de absorção do clol k Steve 
fortemente nas regiões do azul (aproximadamente 436 nm), | 0 vermelho 
tiprn>, miai d a mente 660 nm i do espectro. Devido h pouca eficiência no 
atoorçmda luz verdena faixa intermediária da região do visível, a maior 
pa r tL . da mesma e reflorida para o olho humano e dá ás plantas sua «>l, .ratão 


te de sua energia ao meio como calor, entrando em um estado de 
menor excitação no qual pode permanecer estável por um máxi- 
m.> dr algmv,nanossegumlos ÍIII-" m. Devido a essa inerenle inv¬ 
iabilidade do estado excitado, qualquer processo que capture sua 
energia deve ser extrema mente rápido. 

No estado de menor excitação, a clorofila excitada possui qua- 
Eftf a] terna ti vas dt? rotas para li bufar a energia disponível., 


Um espectro de absorção mostra a quantidade de energia lu¬ 
minosa captada ou absorvida por uma molécula ou substância em 
luixãn du comprimento de onda da luz. O espectro dc absorção 
de uma determinada substância em um solvente não-absorvente 
pudu ser determinado com um espectrofotômetro, conforme ilus¬ 
trada na Figura 7.-1. A espectro fotometria, técnica utilizada para 
medir a absorção da luz por uma amostra, e discutida de modo 
mais completo no Tópico 7.1 na Internet 


1. A clorofila excitada pode reemitir um fóton e, assim, retornar 
ao seu estado-base — um processo conhecido como fluores¬ 
cência. Quando isto acontece, 0 comprimento de onda da flu¬ 
orescência ê levemente mais longo (e com menor energia) do 
que 0 comprimento de onda absorvido, pois uma parte da 
energia de excitação é convertida em calor antes da emissão 
du fóton fluorescente. A clorofila fluoresce na região verme¬ 
lha do espectro 

2. A clorofÜa exci tada pode retoma r ao se 11 estad O-base po r con¬ 
versão direta de sua energia de excitação em calor, sem a emis¬ 
são de um fóton 


Quando as moléculas absorvem ou emitem luz, elas 
alteram seu estado eletrónico 

A clorofila parece verde porque da absorve luz principal mente 

" ,1S P (>T ÇÓes vermelha e azul dos espectros, de forma que apenas 

um c i parte da luz enriquecida nos comprimentos de onda do ver- 

r e ^P ro *jJ*nadamente 350 nm) é refletida para o olho humano (ver 
Figura 7.3), 

Ajibsorção da luz está representada na 
, ^de a dorofíla (Clor) em seu es- 

jOu e menor energia, ou base, absorve um 
apresentado por íív) e faz um transi- 
^ <10 P* 1 " 3 uni estado de 
tfdo (Clor 1 ); 


3, A cloro!tia pode participar da transferência de energia, du¬ 
rante a qual uma molécula excitada de clorofila transfere sua 
energia para outra molécula. 

4. Um quarto processo é o fotoquímíco, no qual a energia do 
estado excitado provoca a ocorrência de reações químicas. 
As reações fotoquímicas da fotossíntese estão entre as rea¬ 
ções químicas mais rápidas conhecidas. Essa velocidade ex- 


majur energia ou excí- 


Lua 


Mofiütrornador 
Prjs.mii 


Lu 2 

trànsmrtida 


Potodétector 


Chi + hv -» Chi* (7,3) 

A distribuição de elétrons na molécula ex- 

cã a ^ cer * a ^ ürma í diferente da dislribui- 
JW* molécula em eslado-base (Figura 751 

SHi . T° rçâ0 azul excita a clomííla a um 
^ 0 energético mais elevado que a absorção 

vernit ^ 1a * pois a energia dos fótons é 
■ quando seus comprimentos de onda são 
unores. No estado exci^do, a clorofila é ex- 
Emente instável 'e rapidamente libera par- 
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FIGURA 7.4 I )iagr*ii]ia osquL j málii’ii du 1 sm tòpeotrotolômH rn 1 1 instrumento condiste du 
iiiUlIi fonte luminosa, um monocromador qm , 1 contém 0 seletor de comprimentos de onda tipo 
prisma, um rcfrcptáí ulo pára iimusiras, um fotodétector e uma impressora ou computador i 1 
cOmpiimenío da onda emitido pelo monoerornador pode ser alterado por rotação do prisma 
0 gráíku de .jbsorbÃnt tu (A) ívrsíw cumprimento de onda O } v denominado .sjvrh-. 
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Ff G U RA 7. 5 A bst>rçáo e ám i ssão «-te I l i/ pe I n 
dorolila ! A) Diagrama mostrando o nível 
energético. A absorção ou emissão de luz é 
indicada pelas linhas verticais que conectam o 
estíidn-base com os estados excitados dos 
elétrons. As bpnd.is de absorção da clorofila no 
azul v no vermelho (que absorvem 16tons azuis e 
vermelhos, ívspecí iva mente) correspondem às 
setesverficaíspàra cima, significando que« 
energia absorvida da luz provoca uma alleração 
na molécula do estad o-base para um estado 
eva tod (' As setas q ue ap on I am pa n baix a 
indicam fluorescência, onde á molécula vai do 
estado de baixa excitação para o es lado-base, 
eriquanto reemite energia na forma de iólons. (B) 
Espectros de absorção e fluorescência. À banda de 
absorção nos comprimentos de onda longos 
í vermelho) da clorofila corresponde a luz que 
possui a energia necessária para causar a 
transição do estado-base para o primeiro estado 
de excitação, A banda de absorção nos 
comprimentos de onda curtos (azul) corresponde 
j transição para o estado de alta excitação. 
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hvmLi tis-se necessária para que a íotnquímica possa com 

peííl com ]■$ outras três reações possíveis do estado excita 
do, já descritas. 


Os pigmentos fotossintetizantes absorvem a fuz que 
impulsiona a fotossíntese 

A energia da luz solar é primeiramente absorvida pelos pig¬ 
mento# Ja planta. Todos os pigmentos ativos no processo de fotos- 
síntese são encontrados nos cloropjistos. As estruturas e o espectro 
de absorção de vários destes pigmentos podem ser vistos nas Fi¬ 
guras 7.6 e 7.7, respectivamente. As clorofilas e as bacteriodorofí- 
ías (pigmentos encontrados em algumas bactérias) são os 
pigmentos típicos dos organismos fotossintcticos, mas todos os 
organismos possuem uma mistura de mais de um tipo de pigmen- 
lo, cada um desempenhando uma função específica. 

As d<>rt‘filas aeb são abundantes nas plantas verdes, e as c e d 
são encontradas em alguns protistas e danobactérias. Um número 
de tipos diferentes de bacterioclorofilas já foi encontrado; o tipo ,i é 
o mais amplamente distribuído. O Tópico 7.2 na Internet mostra 
a distribuição dc pigmentos dos diferentes tipos de organismos 
íotossinl éticos. 

Todas as clorofilas têm uma complexa estrutura em anel, que 
é quimicamente relacionada com os grupos tipo porfirina encon¬ 
trados na hemoglobina e nos dtocromos (ver Figura 7.6A). Além 
disso, uma longa cauda de htdrocarbone los está quase sempre li- 
gada à estrutura do aneL A cauda ancora a clorofila à porção hi- 
drofóbica dc seu ambiente, A estrutura em anel contém alguns 
détrons fouxamente ligados, além de ser a parte envolvida na tran¬ 
sição de elétrons e nas reações redox, 

Os diferentes tipos de carotenoides encontrados nos organfe- 

nios fotossintéticos são em sua totalidade moléculas lineares com 

multiptas cadeias duplas conjugadas íver Figura 7.6B). As bandas 

df absorção na região dos 400 a ÕOÜ nm imprimem nos carotenóí- 

dês sua coloração alaranjada característica. A cor das cenouras, por 

exemplo, deve-se ao p-caroteno, um carotendide cuja estrutura e 

espectro de absorção são mostrados nas Figuras 7.6 e 7,7, respecti¬ 
va mente. 

Os carotendides são encontrados em todos os organismos ío- 
.fpf^os, exceto em mutaiies incapazes de sobrev iver fora dos 
a oratórios. Os carotendides constituem integralmente as men> 

Tã n d 0s 1 ^ co 1 d es e es tão, em g;e.ra 1, i n | ima men t e a ss oci a d a s 
Lkb pigmentos proteicos das antenas e dos centros de reação, A luz 


^ figura 


RA 7,6 Estru tu ra m >3ec u Li r de a Igu n s p igm êntos 
^ vssmk^fi.cos. (A) As clorofilas possuem lima estrutura de anel 
d 11 pvtrtirina coro um átomo de magnésio i M»^j coordenado no 
^-ntru c uma longa cauda de hidroca rbone tos hidrofóbicos que as 
nas membranas fotossintélicas, O anel tipo porfirina é o sítio 
'■'d rí- ^ rran Í 0s eletrônicos que ocorrem quando a clorofila é excitada 
^ os ulêlrons não-pareados quando está oxidada ou reduzida. As 
Jji0 " e|t*roíilas diíerenn principal mente nos substítuintes ao redor 
^ neis f nü ’= pad rÕes de ligações duplas, (ES) Os carolenóides sao 
v° itíios lineares que Sérveiri tanto como pigmentos das antenas 
« protetores, fC) Os pigmentos bilinas são tetraphró.te 

fírdkk a ^ erta tíncüntr ados nas antenas a conhecidos como 
° i bssunujs, que ocorrem sus i ianobat têria&e nas algas 
v^mdh&s. 



o 

► Ti 
¥ 
O 

4/1 

J2i 


Comprimento de onda fnm) 



FIGU RA 7.7 Fjs pectro d e ab sorrâi j d e a Igu ns pi grn e n tos 
fotossinjetizantes. Curva 1, bacteriodorofila íj; curva 2, clorofila a: curva 
3, clorofila b; curva 4, ficoeritrobilina; curva 5, fPcaroteno. Oè espectros 
de absorção mostrados são para pigmentos puras dissolvidos em 
soiventes não-polares, exceto para a curva 4, que representa um tampão 
aquoso de ficoerítrina, uma proteína das cianobacférías que contem um 
cromóforo de hcoeritrobilim cova lente mente ligado a uma cadeia 
peptfdica. Em muitos casos, os espectros dos pigmentos fotossintéticos 
ia vh o sao substancial mente afetados pedo ambiente dos pigmentos na 
membrana fotossmtetizante (Avers, 198?). 


absorvida pelos caroEenóídes é transferida à clorofila para o pro¬ 
cesso de fotossíntese; em decorrência do papel que desempenham 
são chamados de pigmentos acessórios. 


EXPERIMENTOS-CHAVE PARA A COMPREENSÃO DA 
FOTOSSÍNTESE 

Foram necessárias várias centenas de anos, além da contri¬ 
buição de muitos dentistas para o estabelecimento da equação quí¬ 
mica geral da fotossíntese (referências para o desenvolvimento 
histórico podem ser encontrados na página da Internet), Hm 1771, 
foseph IViestley observou que um pequeno ramo de menta, cres¬ 
cendo no ar onde uma vela havia apagado, melhorou aquele ar. de 
forma que outra vela podia acender, Ele descobrira a liberação de 
oxigênio pelas plun tas. O holandês Jan Ingenhousz, em I77v, do¬ 
cumentou o papel essencial da luz na fotossíntese. 

Outros dentistas estabeleceram os papeis do CCb e da FhO e 
mostraram que a matéria orgânica, especifica mente os carboidra- 
fros, são um produto da fotossíntese, junto com o oxigênio. Ao 
finai do século XIX, a reação química geral (em equilíbrio) para a 
fotossíntese podia ser escrita da seguinte forma: 

6 CO, + õ H z O Lu3! -F larri * > 4-f>0 2 (7.4) 

onde representa um açúcar simples, tal como a glicose, 

Como se poderá ver no Capitulo S. a glicose não é u produto das 
reações de carboxilaçao, No entanto, em termos energéticos, os 
açúcares produzidos são aproximada mente os mesmos que a gli 
cose, de modo que a representação de uma glicose na. Equação 
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7 4 Jevt- ser vista como uma conveniência, mas nau consiileràcla 
líteralmen te. 

As reações química dn fotossírifese são complexas, üc fato, 
„ e l„ m<? nos 50etep,,s intermediárias da reaçãi» í» l®m idoiililtca- 
tias e. *ro dúvida, passus adicionais ainda serão descobertos. Uma 
idéia iniciai sobre a natureza do processo químico essencial da fo- 
lossíntese veio na década de 1920 de imtstífiações realizadas com 
bactérias loiossinteliz.inles que não produzem oxigênio como pro¬ 
duto final. De seuS estudos com essas bactérias, C.B. van Niel eon- 
cluiu que à tniossiníese é um processo redox (redução-oxidação). 
Êssa conclusão foi confimi.ida c semu como um conceito funda¬ 
mental no qual se basearam todas as pesquisas subsequentes sn- 


bre foiossmtese, . 

Agora, voltaremos á relação entre a atividade Jotossmletica e 

lv espectro da luz absorvida, Serão discutidos alguns dos experi¬ 
mentos críticos que contribuiram para o conhecimento atual da 
fotossiritese e consideradas as equações das reações químicas es- 


sen cia is da fo tossiu tese. 


O espectro de ação relaciona a absorçao de luz à 
atividade fotossíntética 

O uso de espectros de ação tem sido central ao desenvolvi¬ 
mento de nosso conhecimento atual sobre a fotossúnbese. Um es¬ 
pectro de ação mostra a magnitude da resposta de um sistema 
biológico à luz, em função do comprimento de onda. Um espectro 
de nçLH ■ para fotos síntese pode ser construído a partir de medições 
da liberação de oxigénio em diferentes comprimentos de onda (FU 
_ i r.i r s i, por exemplo. Com frequência, um espectro de ação pode 
i d en ti fica r o c rom ófort i (píginen to) r es p ort sá ve I por u m íen 6 m eno 
particular induzido pela luz. 

Alguns dos primeiros espectros de ação foram medidos por 
1 YY. Engdmann no final do século XIX (Figura 7,9), que utilizou 
um prisma para dispersar a luz solar em um arco-íris, a qual inci¬ 
dia sobre um filamento de alga aquático, Uma população de bacté¬ 
ria- dependentes de oxigênio era introduzida no sistema. As 
bactérias reuniam-se nas regiões dos filamentos que liberavam a 
maior quantidade de 0 2 . Essas eram as regiões iluminadas por luz 
azul e vermelha, as quais são fortemente absorvidas pelas clorofi¬ 
las, Hoje em dia, espectros de ação podem ser medidos em espec- 
trógrafos do tamanho de uma sala, onde enormes monocromadores 
banham as amostras em luz monocromática. Mas o princípio è o 
mesmo dos experimentos de Engeimann. 



■■■■ 


+-- Espectroofeível-#, 

infravermelho 


FIGURA 7,3 i spectn> de açãc t ctimparado com uru cspectro de 
absorção. O espectro de absorção é medido conforme mostra a Figum 
7.4 Um espectro de ação é medidc> plotando-se uma resposta ã luz, u 
como â liberação de oxigênio, como uma função du comprimento de 
onda. Se o pigmento usado para obter o espectro de absorção è o mesmo 
que aqueles que causam a resposta, os espectros de absorção e de ação 
vão coincidir, No exemplo mostrado aqui, o espectro de ação pam a 
Liberação de oxigénio coincide bastante com o espectro de absorção de 
doroplastos intactos, indicando que a absorção de luz pelas clorofilas 
regula a liberação de oxigénio. Algumas discrepâncias são encontradas 
na região de absorção pelos camtenóídes, de 450 a 550 nm, indicando 
que a transferência de energia dos carotenóides para as clorofilas não é 
tão efetiva quanto a transferencia de energia entre as clorofilas, 
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URA 7,9 Ulãgrama esquemático das medições do espectro de ação por T W, Engeimann- 
-Ogelmann projetuu um espectro de luz sobre us doroplastos espirais da alga verde filamentosa 
. pi füpjw e observou que bactérias dependem es de oxigénio introduzidas no sistema se acumulavam 
na legião do especlro onde os pigmentos de clorofila absorviam. Esse espectro de ação forneceu as 
primeiras indu.aç(.k-s sobre ,l efetividade da luz absorvida polos pigmenteis acessórios no 
funcionamento da foiossíntese. 
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Os espectros deaçâu foram muito importantes na descoberta 
de dois distintos fotossistemas que operam em organismos fotos- 
sintéticos produtores deO : . Antes de introduzir os dois fo tossis tc- 
mns, contudo, é necessário descrever as antenas de captação de 
Jtiz e a necessidade energética da íotossmtese, 

A fotossíntese acontece em complexos contendo antenas 
de captação de Juz e centros fotoquímicos de reação 

Uma porção da energia absorvida pelas dòrofilas e carotenõU 
des é eventualmente armazenada como energia química via for¬ 
mação de ligações químicas. Essa conversão de energia de uma 
forma para outra ê um processo complexo que depende da coope¬ 
ração entre muitas moléculas de pigmentos e um grupo de proteí¬ 
nas de transferencia de elétrons, 

A maior parte dos pigmentos serve como um complexo ante* 
na, coletando luz e transferindo a energia para o complexo dos 
centros de reação, onde as reações químicas de oxidação e redu¬ 
ção levam ao armazenamento de energia a longo prazo (figura 
7 10?. As estruturas moleculares de alguns complexos antena r cen¬ 
tros de reação serão discutidas no decorrer deste capítulo. 

Como a planta se beneficia da divisão de trabalho entre as 
antenas e os centros de reação? Mesmo sob alta radiação solar, 
uma molécula de clorofila absorve apenas uns poucos fótons a 
cada segundo. Se cada clorofila possuísse um centro de reação 
completo associado a ela, as enzimas que fazem parte desse sis¬ 
tema estariam inativas na maior parte do tempo, sendo ativadas 
apenas ocasional mente pela absorção de um fótorv Entretanto, 
se muitos pigmentos puderem enviar energia para um centro de 
reação comum, o sistema permanece ativo por uma grande tra¬ 
ção de tempo. 

Em 1932, Robert Emerson e William Arnold realizaram um 
experimento-chave que forneceu a primeira evidência da coope¬ 


ração de muitas moléculas de clorofila na conversão de energia 
dumnk a fntôssintese. Eles forneceram curtos fiches (10- s) de 
luz a uma suspensão aquosa da alga verde Çhhreth mjrenoklost i e 
mediram a quantidade de oxigénio liberado, a fí*m eram se¬ 
parados por aproximadamente, 0,1 s, um período de tempo que 
Emerson e Arnold determinaram em experimentos anterioies 
como ongo o suficiente para que as etapas enzimáticas do pro- 
cesso fossem completadas antes da chegada de flash seguinte () s 
pesquisadores variaram a energia dos flashes, e verificaram que 
em condiçoes de alta energia, a produção de oxigênio não au' 
menta va quando era disponibilizado um flash mais intenso: o sis¬ 
tema fotossintéticü estava saturado com luz (Figura 7.11 j. 

Em suas medições da relação entre a produção de oxigénio e 
a energia do flmh, Emerson e Amold surpreenderam-se ao desco¬ 
brir que, sob condições de saturação luminosa, apenas uma molé¬ 
cula de oxigemo era produzida para cada 2.500 moléculas de 
clorofila na amostra. Hoje, sabe-se que centenas de pigmentos es¬ 
tá o associados a cada centro de reação e que cada centro de reação 
necessita operar quatro vezes para produzir uma molécula de oxi¬ 
génio — daí o valor de 2.500 clorofilas por Q, liberado. 

Os centros de reação e a maior parte dos complexos antena 
são componentes integrais das membranas totossinteticas. Nos 
organismos eutaricmfes fo tossi ntetiz antes, tais membranas estão 
localizadas dentro dos cloroplastos; nos procariontes fotossinte- 
tiz antes, o sítio da fotossíntese é a membrana plasmática ou as 
membranas dela derivadas* 

O gráfico mostrado na Figura 7.11 permite calcular outro pa¬ 
râmetro importante das reações luminosas da fotossíntese, a pro¬ 
dutividade quântica, A produtividade quântica da fotossíntese {&) 
é definida como: 
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figura 7.10 Esquema conceituai da transfer, ia de mereía dur 

«!«**«• iunto? servem como umá XX 
as »^ n ,W^ nSfermd ° SUa êre ^ a P® 13 O cenho de reação, or 
elétrons .wT armai -ennm parte dessa energia. transferindo 

tXm Ur! rf ff? .* cluroíila P‘ wa molécula aceptora de 

**'*’*'*<>' * clorofila JLX 

SSf du T er ® a “ *>**"* #um fenômeno puramente íísi.-o, 
nao ênvolve nenhuma alteração química 



FIG URA 7.11 Rl j Liçãi' eu t iv a j 1 n u 1 1 içã o d lm >xigénin c a energi a du 
flihh. ,i primei r,i e vidência da interação entre os pigmentos da .1 ei tono e o 
ventro de reação. Em condições de saturação de energia, a quantidade 

máxima i \v < ), produzido e uma molécula paro i .kIj lí 5lK) moléculas U 
lorofiLi. 
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M,i porção linear (baixa intensidade luminosa) da curva, um 
aumento no mimem de fótons provoca um aumento proporcio¬ 
nal na liberação de osigénío, Assim, a inÊlinação tia curva mede 
a produtividade quântica para a liberação de oxigénio. A produ¬ 
tividade quântica para um processo em particular pode vanar 
de 0 (se o processo tilo responde à luz) a 1,0 (se cada Joton absor- 
vido contribui para o processo). Uma discussão mais detalhada 
da produtividade quântica pode ser encontrada no \op\co 73 

na Internet. 

£ m cloroplastos funcionais mantidos sob fraca iluminação, a 
produtividade quântica da /otoquimíca é de aproximadamente 0,95, 
a produtividade quântica da fluorescência é 0,05 ou menor e as 
produtividades quânticas para outros processos são insignmcan- 
Ées. Portanto, a grande maioria das moléculas de d oro fila excita¬ 
das direciona-se para a fotoqmmica. 


A reação química da fotossintese é impulsionada pela luz 

É importante considerar que o equilíbrio da reação química 
mostrada na Equação 7,4 inclina-se fortemente na direção dos rea¬ 
gentes. A constante de equilíbrio para a Equação 7.4, calculada a 
partir dos valores tabelados de energia livre para a formação de 
cada composto envolvido, é aproximadamente 10 " . Esse núme¬ 
ro esta tão próximo de zero que se pode ter certeza quase absoluta 
de que em toda a história do universo nunca uma molécula de 
glicose foi formada espontaneamente da combinação de EDO e CCb 
sem o provimento de energia externa, A energia necessária para 
estimulara reação fotosintética vem da luz. Aqui tem-se uma for¬ 
ma mais simples da Equação 7,4: 


A luz estimula a redução do NADP e a formação do ATP 

O processo global da fotossíntese é uma reação química rp 
dox, na qual elétrons são removidos de uma espécie química, 0X n 
dando-a, e adicionados à outra espécie, reduzindo-a. Em 1937 
Robert Hill descobriu que, na luz, tilacóides de doropbstos isola¬ 
dos reduzem uma variedade de compostos, tais como saís de fer¬ 
ro, Taís compostos servem como oxidardes no lugar do Cü 
conforme mostrado na seguinte equação: 


4 Fe 3 ' - 1 - 2 H jO Fe 3+ + 0 2 + 4 H 4 (7,7) 

Muitos compostos têm, desde então, sido demonstrados como re¬ 
ceptores artificiais de elétrons no que ficou conhecida como a rea¬ 
ção de Hill Sua utilização tem sido valiosa na elucidação das 
reações que precedem a redução do carbono. 

Hoje, sabe-se que durante o funcionamento normal dos fotos- 
sis lemas, a luz reduz a nicotina mid a adenina d i núcleo t ide o fosfa¬ 
to (NADP), que, por sua vez, serve com agente redutor para a 
fixação do carbono no eido de Calvin (ver Capítulo 8), Ü ATP é 
também formado durante 0 fluxo de elétrons da água ao NADP e 
este, também, é utilizado na redução do carbono. 

As reações químicas em que a água é oxidada a oxigénio, 0 
NADP é reduzido e 0 ATE é formado são conhecidas como as rorções 
dos tilacóides, pois quase todas, até a redução do NADP, acontecem 
dentro dos tilacóides. À fixação do carbono e as reações de redução 
são chamadas de reações do estroma, porque as reações de redução do 
carbono acontecem na região aquosa do doropbsto, 0 estroma. 
Embora essa divisão seja arbitrária, ela é conceitua Imente útil. 


CO; T H ;0 L "- f Utl -^-»(CH 2 Q) 4- O; (7.6) 

onde (CH ; 0) é um sexto de uma molécula de glicose. Aproxima¬ 
damente nove ou dez íólons de luz, são necessários para estimular 
a reação da Equação 7.6. 

Embora a produtividade quântica foto química sob condições 
ótimas seja quase 100%, a cfiacneid da conversão da luzem energia 
química é muito menor Se luz vermelha de comprimento de onda 
680 nm íor absorvida, a entrada total de energia íver Equação 7.2) 
é aproximadamente 1,760 kj por mole de oxigénio formado. Essa 
quantidade de energia é ma is do que suficiente para estimular a 
reação na Equação 7.6, a qual possui uma energia livre para mu¬ 
dança do estado padrão de +467 k] rrioK A eficiência da conver¬ 
são de energia luminosa, sob comprimento de onda ótimo, em 
energia química é, portanto, de cerca de 27%, que é notavelmente 
alto para um sistema de conversão de energia. A maior parte dessa 
energia armazenada e utilizada em processos de manutenção ce¬ 
lulares; a quantidade direcionada á formação de biomas&a é muito 
menor (ver Figura 9,2). 

Nio hã conflito entre o fato de que a eficiência quântica foto- 
química (produtividade quântica) seja quase 1 (100%) e a eficiên¬ 
cia de conversão de energia seja apenas 27%. A eficiência quântica é 
uma medida da fração dos fótons absorvidos que entram na foto- 
química; a vjkiòicifí energética ê a medida da quantidade de energia 
dos fotons absorvidos que ê armazenada como produtos quími¬ 
cos. Os números indicam que quase todos os fótons absorvidos 
entram na íoíoquíinka, porém apenas um quarto da energia em 
cada fóion v armazenada, o restante é convertido em calor. 


Os organismos produtores de oxigénio possuem dois 
fotossistemas que operam em série 

No final da década de 1950, vários experimentos confundiam 
os dentistas que estudavam a fotos síntese. Uma dessas pesquisas, 
conduzidas por Emerson, media a produtividade quântica da fo¬ 
tos ín tese em função do comprimento de onda e revelou um efeito 
conhecido como a queda no vermelho (Figura 7,12). 

Se a produtividade quântica ê medida nos comprimentos de 
onda em que a clorofila absorve luz, os valores encontrados ao 
longo de quase toda a faixa são bastante constantes, indicando que 
qualquer fóton absorvido pela clorofila ou outro pigmento è tão 
efetivo quanto qualquer outro fóton para estimular a fotossintese. 
Entretanto, a produtividade cai significa ti vamenlv na região y- 
absorção da clorofila na faixa do vermelho-distante (acima de 

68í)nm). , 

Essa queda náo pode ser causada por um decréscimo na ao* 

sorção da clorofila, pois a produtividade quântica mede apenas a 
Suz que foi efetivamente absorvida. Assim, a luz com compnmen 
tos de onda superiores a 680 nm é muito menos eficiente do que ■- 

luz com comprimentos de onda menores. 

Um outro resultado experimental enigmático foi o efeito úc 
intensificação (do inglês, enhanceitiÈiit), também descoberto po 
Emerson. Ele mediu a taxa de íutossintese separadamente, com 
luz de dois comprimentos de onda diferentes, e r a seguir, utili¬ 
zou os dois fachos de luz simultaneamente (Figura 7.18). Quan¬ 
do luz no vermelho e no vermelho distante t|am lornecid* 
juntas, surpreendeu temente a taxa de lotossintese foi maioi * 
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FIGURA 7.12 l J efeito de qued.i nu vermelho. A produtividade 
quântica da fotos&íntesi? (curva negra) cai drasticamente na luz 
verrnelho dislanie com comprimentos de onda maiores do que 680 nm, 
indicando que a luz vermelha distante sozinha <? ineficiente para induzir 
a fotossíntese. Á pequena queda próximo dos 500 nm reflete a eficiência 
um pouco menor da fotossíntese utilizando a luz absorvida pelos 
pigmentos acessórios, carotenôides. 



FIGURA 7.13 Efeito do melhora Quando luz do comprimento de 
onda no vermelho e vermelho distante é aplicada em conjunto a laxa de 
fotossíntese resultante é maior do que a taxa fotossintética para cada um 
dos comprimentos de onda aplicados separadamente. O efeito de 
melhora forneceu evidências em favor do conceito de que a fotossíntese 
reaiizada poi-cdois sistemas foioqufmicoí trabalhando em conjunto, 
com uma pequena diferença em seus comprimentos de onda ótimos! 


que a soma das taxas com cada um dos comprimentos de onc 
sepa radamen te. 

Tiíis observações foram eventualmente explicadas ror expi 
ri mentor realizados na década de 1960 (ver Tópico 7,4 na Inte 
net), que levaram à descoberta de que dois complexos fotoquímico 
hoje conhecidos como fotossistemas í e II (PSí e PSII), operai 
en\ série para realizar as reações de armazenamento de energia d 
fotossíntese 

O íotossis tema 1 absorve preferencial mente luz na faixa d. 
vermelho-distante com comprimentos de onda acima de 680 ntr 
í! bloss,stCJma 11 absorve preferenÈâlmente luz na faixa do verme 

™ C0 T fomento de onda de 680 nm e é muito fracament, 
eshmulado pelo vermelhaisfante. Ta] dependência de comph 

“f: 1 ev f'; ca <fe melhora e 0 efeito de queda n, 

crnulho. Outras diferenças entre os iotpssis leiras são; 

* NA°np *' Stema ' ?í 0<luz um redutor foríe - ca P ai: de reduzir < 
NAuF -ç Q. um oxidante fraco. 

* oxidmT SlM1la 11 ?TuduZ Um °* idante mllit0 forte, capaz dt 

“ i! ,r> “ d » i»*i>* 

2aa g f y?f* | » oxida» p„. 

mas são demoS ' 5SSS P r °P riedad “ dos dois fotossiste- 

do " ,ostrado « Figrira 7.14, chama- 

compreensão dos orraíiif -* 2 ^^ transfürmoü ~ se na base para a 
niu LScosi Ele S í r m * ^ nlft fe“ Produtores de oxigê- 

próprios Diemí-ntrií; b-S (I <? 11), cada um com seus 

P Ptgmuife antena e centros de reação foloquimicos. Os 


dois totossistemas estão ligados por uma cadeia transportadora 
de elétrons. 


ORGANIZAÇÃO DO APARELHO FOTOSSINTÉTIC0 

Ná seção anterior foram explicados alguns dos princípios fí¬ 
sicos subjacentes ao processo de fotossíntese, alguns aspectos da 
funcionalidade dos vários pigmentos e algumas das reações quí¬ 
micas realizadas pelos organismos íotossinterizantes. A atenção 
estará voltada agora para a arquitetura do aparelho to tossi ntê tico 
e para n estrutura de seus componentes. 

O doroplssto é o focal da fotossíntese 

Noh eucariontes fotossintetizantes, a fotossíntese acontece na 
organela subcelufar conhecida como doroplasto. A Figura 7.15 mos* 
ira uma eletromicrogralia de transmissão de uma seção fina de um 
doroplasto de ervilha, O.aspecto mais marcante da estrutura do ck> 
ropkisto é seu extenso sistema de membranas internas conhecidas 
como tílacoides. Toda a clorofila está contida nesse sistema de mem¬ 
branas, que é o local das reações luminosas da fotossíntese. 

As reações de redução do carbono, catalisadas por enzimas 
hidrossolúveis, tem lugar no estroma, a região do doropkisto iora 
lIos tilacõides. Fm sua maioria, os tílacõídes, parecem estar infb 
mamente associados uns com os outros. Essas membranas empi- 
Ihadas são conhecidas como lamelas granais (cada pilha indh idual 
ê chamado de^ftt/urwj eas membranas expostas sem empilhamento 
são conhecidas como lamelas estrumais. 

Duas membranas separadas, cada uma composta de uma 
bicamada lipídica e juntas conhecidas como envoltório, circun 
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FIGURA 7,14 Esquema /. da fotossfnlese. A luz vermelha absorvida pelo foLossisterrn II (ESN) produz um oxidarte forte 
e lin1 m iuior fraco. A luz vermelha distante absorvida pelo fotossístema I fPSI) produz um oxidante fraco e um forte 
redutor forte. 0 oxidante forte gerado pelo PSII oxida a água, enquanto o redutor forte produzido pelo PSI reduz o NADPv 
F^te esquema é básico para a compreensão do transporte de elétrons dá fotossíntese. O P680 e o F700 referem-se ao 
comprimento de onda de máxima absorção das clorofilas do centro de reação no PSII e PSI. respectiva mente 


dam a maioria dos tipos dedoroplastos (Figura 7.16). O siste¬ 
ma Jv membranas duplas contém uma variedade de sistemas 
de transporte de metabolitos. 0 cloroplasto também contém 
seu próprio DNA, RNÂ e ribossomos. Muitas das proteínas 
do cíoroplasto são produtos da transcrição e tradução dentro 
■ 1 11 próprio doroplasto. enquanto mitras são codificadas pelo 
17NA nuclear, sintetizadas nos ribossomos citoplasmáticos e, 
entóí 5, importadas para o interior dos cl o rupias tos. Essa notá¬ 
vel divisão de trabalho, estendendo-se em muitos casos a di¬ 
ferentes subunídades do mesmo complexo enzima tico, será 
discutida mais detalhadamente nu decorrer deste capítulo. 
1','ira algumas estruturas dinâmicas de cloroplastos, ver o En¬ 
saio 7.1 na Internet, 

Os tUacóídes contem proteínas integrais de membrana 

I ma grande variedade de proteínas essenciais à fokxssin- 
!' r estãn inseridas nas membranas dos lilacúides. Em muitos 
casos, porções dessas proteínas estendem-se para as regiões 
aquosas em ambos os lados dos tikcóides. Essas proteínas in¬ 
tegrais de membrana contêm uma grande proporção de ami- 
noáddos hídrofobícos c são, portanto, muito mais estáveis em 
um meio não-aquoso, tal como a porção de hidrocarbcmos da 
membrana (ver Hgura I5A). 

t )scerilros de reação, os a plexos pigmento-protéícos das 
antenas e muitas das enzimas do transporte de elétrons são, 
1'ídi.r,. p rolem as integrais de membranas, Nos casos conhecí- 
dos, as proteínas integrais de membranas dos cloropJaslos pos¬ 
suem uma orientação única dentro da membrana. As proteínas 
dns membranas dos tilacóides possuem uma região apontada 
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FIGURA 7.15 Elutromicmgraíia dv transmito de um vbmpl^m ^ >- 
ervilha ÍPímjn tfffrimf), fixado em glutaraldeido e OsO, mdiudo em 
resina plástica o seccionada (secção final com um iiliriimicrotomo 
114.500 x) {cedida por (. Sivaffiini). 
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FIGURA 7,16 Dt?M'nhr. esquemático da organização geral das membranas no cloroplasto, 

( 1 dómplasto das plantas superiores está circundado por uma membrana eMerna e outra interna 
rrnvnltoni li. A região do ctorupjasto que esta dentro da membrana interna u circunda os tilacoides é 
conhecida i.omo psIauu,]. Ela contém as enzimas que catalisam a fixação do carbono e outras rotas 
hii^fiileticas. As membranas dos tilacoides são altanvente dobradas e parecem, em muitas imagens 
urnpilh Lidas como moedas, embora na ma Ei d ade formem um ou afguns grandes sistemas de 
membranas interconectadas, com um interior e exterior bem definidos em relação ao estroma. 
t 5 espaço interno dos tilacoides é conhecido como lume (Bedcer, 1986), 


pam o lado esiroinal da membrana e outra direcionada, a porção 
du interior do tilacóide, conhecida como lume (ver Figuras 7.J6 c 

As clorofilas e os pigmentos acessórios de captação de luz lo- 
cali/ados nas membranas dos tilacoides estão sempre associados 
um ligações não-cov alentes, porém de forma altamente específica 
com JS proteínas. Ambas as clorofilas do centro de reação e da 
antena associam-se às proteínas que estão organizadas no interior 
Jas membranas, de modo a otimizar a transferência de energia 
nos complexos antena e a transferência de elétrons nos centros de 
reaçao, ao mesmo tempo minimizando processos de perda. 
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FIGURA 7, IS Organização dos completos proteicos da membrana do ti taco ide.. Q 
fotossistema II está localizado predominantemente na região empilhada das 
membranas dos tilacóides; o fotos-sistema 1 e a ATP sinta se encontram-se na região 
não-empilhada projetando-se para o estro ma. Os complexos ritocromo l^estào 
distribuídos regularmente na? duas áreas, Esta separação lateral dos dois fotossistemas 
exige que os elétrons e prótons produzidos pelo fotossistema 13 sejam transportados 
por uma distância considerável, antes que possam sofrer a ação do fotoistema 1 e da 
enzima responsável pela união do ATP (segundo Aller e Forsberg, 2001). 


implica que um ou mais dos carreadores de elétrons que funde¬ 
am i. ii ire os ío tossis temas difunda-se da região dos grana da menv 
hra La ate a região do estroma, onde os elétrons são entregues ao 
fotossistema l, 

No PSll # ã oxidação de duas moléculas de água produz qua- 
Iro elétrons, quatro prótons e uma única molécula de Oj (ver Equa¬ 
ção 7.8). Os prótons produzidos pela oxidação da água devem ser 
capazes de se difundir para a região do estroma, onde o ATP é 
sintetizado. O pape! funcional dessa grande separação (muitas 
dezenas de nanõmetros) entre os fotossistemas I e II não está intei¬ 
ra mente ciam,, mas acredita-se que melhore a eficiência de distri¬ 
buição da energia entre ambos os fotossistemas (Tríss! e Wilhelm r 
1993; Allen e Forsberg, 2001), 

A separação espadai entre os fotossistemas I e li indica que 
uma estequiometria estrita unvpara-um entre os dois fotossiste- 
mas não é necessária. Em vez disso, os centros de reação F$II for¬ 
necem equivalentes redutores para um puo/ intermediário comum 
de carreadores solúveis de elétrons ípiastoqui nona), que será des- 
(.rito em detalhe mais adiante neste capítulo, O centro de reação 
J SI remove tais equivalentes desse pooí comum e não de um espe¬ 
cífico complexo de centro de reação Í*SIL 

Á maioria das medições das quantidades relativas de fotos- 
sistemas I e II mostram que há um excesso de fotossístema II nos 
cloroplastos. Mais comu mente, a razão de PSU para PSI está ao 
redor de 1,5:1; porém, isto pode ser alterado quando as plantas se 
desenvolvem sob difererfeg condições de luz, 


As bactérias anóxicas fotossintetizantes possuem um 
centro de reação similar ao do fotossistema II 

Organismos não-produtores de oxigênio (anóxicos), bis como 
as bactérias purpuras fotossintetizantes dos gêneros Rhorfoludir e 
Rtwdopseitdomüíws, contém somente um fotossistema. Tais organis¬ 
mos mais simples foram muito úteis para detalhados estudos es¬ 
truturais e funcionais que contribuíram para uma melhor 
compreensão da fotossíntese oxi genica. 

Hartmut MicheL Johann Deisenhofer, Robert Hubere colabo¬ 
radores, em Munique, elucidaram a estrutura tridimensional do 
centro de reação da bactéria purpura fotossíntetizante 
domonas víriáis (Deisenhofer e Michel, 1989). Essa conquista mar¬ 
cante, que recebeu o Prémio Nobel em 1988, foi a primeira 
determinação estrutural por raio X de alta resolução de uma pro¬ 
teína integral de membrana e a primeira determinação estrutemí 
para um complexo do centro de reação (ver Figuras 7.5A e 7.5B nu 
Tópico 7.5 na Internet). A análise detalhada dessas estruturas, 
juntamente com a caracterização de inúmeras m utentes, reveou 
muitos dos princípios envolvidos nos processos de armazenam ente 
de energia realizado pelos centros de reação. 

A estrutura do centro de reação das bactérias e cohsk era a 
similar, sob muitos aspectos, àquela encontrada no fotossistema 
de organismos fotossintetizantes produtores de oxigênio, 
d a Imente na porção receptora de elétrons da cadeia As pratunas 
que formam o núcleo do centro de reação das bactérias são rc a i 
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va mente similares em sequência ás suas contrapartidas no fotos- 
sistcnia II implicando um relacionamento evolutivo, 

ORGANIZAÇÃO DOS SISTEMAS ANTENA DE 
ABSORÇÃO DE LUZ 

Os sistemas antena das diferentes d asses de organismos fo- 
tossintetizantes são extraordinariamente variados, em contraste 
C om os centros de reação, que parecem ser similares mesmo entre 
organismos distante mente relacionados. A variedade de comple¬ 
tos antena reflete a adaptação evolutiva aos diferentes ambientes 
JU m quais os organismos vivem, bem como a necessidade, para 
alguns organismos, de equilibrar a entrada de energia aos dois fo- 
tossístemas (Gmssman e cols., 1995; Green e Dum fn rd, 19%). 

Os sisEemas antena funcionam para enviar energia eficiente- 
mente para os centros de reação com os quais estão associados 
(van Grondei3e e cols., 1994; Pullerits eSundstrdm, 19%). O tama¬ 
nho do sistema de antena varia consideravelmente em diferentes 
organismos; de 20 a 30 bacterioclorofílas por centro de reação, em 
algumas bactérias fotossintéticas; geralmente, 201.1 a 300 clorofilas 
por centro de reação, em plantas superiores; alguns milhares de 
pigmentos por centro de reação, em alguns tipos de algas e bacté¬ 
rias. As estruturas moleculares dos pigmentos antena sâo também 
bastante variáveis, embora todas sejam associadas de alguma for¬ 
ma ás membranas ío tossiu té ticas. 

Acredita-se que o mecanismo físico pelo qual a energia de 
excitação é transferida da clorofila que absorve a luz ao centro de 


reação seja a ressonância. Por esse mecanismo, a energia de exci¬ 
tação é transferida de uma molécula para outra através de um pm- 
ceçscí n ã i> rad ia t í vo, 

Uma boa analogia para a ressonância é a transferência de ener¬ 
gia entre dois diapasões. Ao se bater um diapasão e culocá-lo apro¬ 
priadamente próximo de outro, o segundo recebe parte da energia 
do primeiro e começa a vibrar. Assim como a transferência de ener¬ 
gia nos complexos antena, a eficiência da transferencia de energia 
entre os dois diapasões depende da distância entre eles e de sua 
orientação relativa, bem como de suas oscilações ou frequências 
de vibração. 

A transferência de energia nos complexos antena é muito efi¬ 
ciente: aproximadamente 95 a 99% dos fótons absorvidos pelos 
pigmentos antena têm sua energia transferida para os centros de 
reação, onde ela pode ser utilizada para a íotoquimica. Há uma 
importante diferença entre a transferência de energia entre os pig¬ 
mentos na antena e a transferência de elétrons que ocorre nu cen¬ 
tro de reação: enquanto a transferência de energia é um fenómeno 
puramente físico, a de elétrons envolve alterações químicas nas 
moléculas, 

A antena canaliza energia para o centro de reação 

A sequência de pigmentos dentro da antena que canaliza a 
energia absorvida em direção ao centro de reação possui máximas 
de absorção, que são progressivamente desviadas em direção aos 
comprimentos de onda mais longos no vermelho {Figura 7.19). Tal 
alteração em direção ao vermelho no comprimento de onda de 
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RA 7,19 Camlizaçao da excitação do sistema de antena em direção ao centro de reação, (A) A energia do estado 
tv. di )■> pigmentos aumenta com a distância do centro de reação, isto é, os pigmentos mais próximos do centro de reação 
possuem menor energia do que os pigmentos mais distantes. Esse gradiente de energia faz cpm que a transferência de 
excitação em direção ao centro de reação seja energeticamente favorável e a transferência de excitação para as porções 
pemeriças da antena energeti ca mente d«?sfávorãvel. (B) Por esse pmeesso, parte da energia * perdida rw ím ma de valor para o 
am icnte, porém, sub condições ótimas, .i quase totalidade das excitações recebidas pelos complexos antena pode ser 
ransiendá para o centro de mação. Os asteriscos denotam o estado tfe excitação 
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rnávírriri absorção significa que a energia do estado excitado é me¬ 
nor próximo ao centio de íéáçso do quê na periferia do sistema 

a n lena. , t 

L .>mo resultado desse arranjo, quando a excitação e Lranslen- 

da. por exemplo, de uma mo fécula de clorofila b com uma absor- 
Cão máxima a 650 nm para uma molécula de clorofila a com uma 
absorção máxima a 670 nm, a diferença em energia entre as duas 
clorofilas excitadas e perdida para o ambiente na forma de calor. 

Para que a energia de excitação seja transferida de volta à cio 
rofüa k a energia perdida como calor teria que ser devolvida. A 
probabilidade de transferência reversa é, portanto, menor, simples¬ 
mente porque a energia térmica não é suficiente para suprir o défi¬ 
cit entre pigmentos de baixa ealta energia. Esse efeito dá ao processo 
de apreensão de energia um grau de direciona l idade ou irreversip 
bilidade e toma a entrega da energia ao centro de reação mais efi¬ 
ciente?. Em essência, o sistema sacrifica parte da energia de" cada 
íjtmitm de forma que quase todos os (jimta possam ser aprisio¬ 
nados pelo centro de reação. 

Muitos complexos antena possuem um motivo estrutural 
comum 

Em lodosos organismos eucariontes que contém as clorofilas 
<i e l\ as proteinas de antena mais abundantes são membros de 
uma grande família de proteínas estrutura Imente relacionadas. Al¬ 
gumas delas são associadas prima ria mente ao fo tossis tem a II e 
chamadas proteínas do complexo de captação de luz II {LHCII; 
do inglês, complex 11); outras são associadas ao fo- 

lossistema I e chamadas proteínas LHO. Tais complexos antena 
são também conhecidos como proteínas antena clorofilas a/b 
(Paulsen, 1995; Green ;e Dumford, 1996). 

A estrutura de uma das proteínas LHCII foi determinada por 
ima combinação de microscopia e cristalografia eletrônicas (Figu¬ 
ra 7.20) (Kühlbrandt e cois., 1994). A proteína contém três regiões 
u-hélice e liga aproximadamente 15 moléculas de clorofila (7 e h, 
bem como alguns carotenóídes. Somente alguns desses pigmentos 
podem ser vistos na estrutura definida. A estrutura das proteínas 
LHCI ainda não foi determinada, mas é provavelmente similar ã 
das proteínas do LHCII. Todas essas proteínas possuem uma simi¬ 
laridade de .sequência significativa e são quase certamente descen¬ 
dentes de uma proteína ancestral comum (Grossman e cols,, 1995; 
Green e Dumford, 19%). 

A luz absorvida por carotenóídes ou clorofila b nos LHC é 
rapidamente transferida paTa a clorofila rí e, então, a outros pig¬ 
mentos antena intimamente associados ao centro de reação, O com- 
l'l'" Ml LHCII também está envolvido em processos reguladores, os 
quais serão discutidos mais tarde neste capítulo. 


MECANISMOS DE TRANSPORTE DE ELÉTRONS 

I arte das evidências que levaram a idéia de duas reações fo 
tnquímicas operando em série já foi discutida neste capítulo. Aqui 
serão considerados em detalhe as reações químicas envolvidas na 
transferência de elétrons durante a fotossíntese. Discutir-se-á a ex¬ 
citação da clorofila pela luz e a redução do primeiro aceptor de 
elétrons, n fluxo de elétrons através dos fotossistemas II e 1, a oxi¬ 
dação da água como a fonte primária de elétrons e a redução do 
ai.eptor final de elétrons (NÀDH + ). U mecanismo quimíosmótico 
que medeia a síntese de ATP será discutido em detalhe maísadi- 
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FIGURA 7.20 Vista bidimensional da estrutura do complexo antena 
LHCII das plantas superiores, determinada por uma combinação de 
eletrómicrbscopia e eletrocristalografia. Assim corno a cristalografia de 
raios X, a eletrocristalografia utiliza os padrões de difração de baixa 
energia dos elétrons para identificar estruturas ma cromolecu lares, O 
complexo antena é um pigmento proteico transmembrana, com três 
regiões helicoidais que atravessam a porção apoiar da membrana. 
Aproximadamente 15 moléculas de clorofilas a e b estão associadas ao 
complexo, bem como vários carotenóídes. As posições de várias das 
clorofilas são mostradas na ilustração edois carotenóídes formam um X 
no meio do complexo, Na membrana, o complexo é triróérico e agrega- 
se at> redor da periferia do centro de reação PSJI (segundo Kühibrandt e 
cols., vmi 


ante no capítulo (ver "Transporte de prótons e a síntese de ATI 1 
nos cloroplastos"). 

Os elétrons ejetados da clorofila viajam através de uma 
série de transportadores de elétrons organizados no 
"esquema T 

A Figura 7,21 mostra a versão atual do esquema Z, no qual 
todos os carreado res de elétrons que atuam no fluxo de elétron* 
desde a água até o NADF+ estão organizados verticalmente nt> 
ponto médio de seu potendal redox (ver Tópico 7,6 na Internet, 
para mais detalhes). Os componentes que sabidamente reagem en¬ 
tre si estão conectados por setas, de modo que o esquema Z é t na 
verdade, uma síntese tanto da informação cinética quanto da Ict- 
modinámica. As grandes setas verticais representam a entrada 11. 

energia luminosa no sistema. _ 

Os fóhms excitam os centros de reação (P6S0 para o rbll v 
F7O0 para o PS}} e um elétron é ejetado. O elétron passa, então, pur 
urna série de carreudores e, evenluolmente, reduz o L- 00 qxua o> 
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FIGURA 7.21 Detalhamento • do esquema Z para organismos fotossintetizantes produtores de 0>. Os carreadores redoN 
estão posicionados no ponto médio de seu potencial redox (em pH 7). (1) As setas verticais representam a absorção de fõtons 
peitis clorofilas do centro de reação; P6S0 para o fctossistema II (PSII) e P70O para o fotossistema 1 (PSI). A clorofila do centro 
de reação PSU excitada, PfiSiT, transfere um elétron para a feofitina fPheoj. (2) No lado oxida nte do PSII (ã esquerda da seta 
que une o P6SÜ ao P680'), o P6S0 oxidado pela luz é re-reduzído peio Y /y que recebeu elétrons via oxidação da água. (3) No 
lado redutor do PSII (à direita da sete que une o P680 ao P68G*), a feofitina transfere elétrons para os aceptores Q A e Qp, que 
sànphstoquinonas. (4) Ü complexo d locramoíf/ transfere elétrons para a plastorianina (PC}, uma proteína solúvel, que, por 
sua vez, reduz o P7ÜÜ + (P700 oxidado). (5) Açredtta-se que o aceptor de elétrons do P7Ü0" I A,,j seja uma clorofila e o aceplor 
seguinte (A,), uma quinona. Uma série de proteínas ferro-sulfurosas ligadas ã membrana (FeS.y, FeS :V é Fe£ B ) transfere 
elétrons para uma fcrrcdorina solúvel (Fd), (6) A flavoproteína solúvel ferredoxina-NADP redutase íFNR) reduz o NA DP' a 
NADPH, o qual é utilizado no cidü dé Calvin para reduzir p ÇÓj (ver Capitulo &}. A linha tracejada indica o fluxo cíclico de 
elétrons no redor do PSI (segundo Blakenshjp e Pr ince, lúgõj. 


elétrons vindos do PSII) ou NA DP’ (para os elétrons vindos do 
PSI). Muito da discussão que segue descreve a jornada desses elé- 
trons e ç1 natureza de seus carreadores. 

Quase todos os processos químicos que perfazem as reações 
luminosas da fotossíntese são realizados por quatro principais com- 
plex-Ui proteicos; fotossistema ll r o complexo citocromo kj] fotos- 
sistema I t* a ATP sintase, Esses quatro complexos integrais de 
membrana estão vetorial mente orientados na membrana dos tila- 
coides para funcionar da seguinte forma (Figura 7.22): 

• O fufossistema II oxida a água a O z nu lume do tilacoide e 
durante esse processo libera prótons no lume, 

* O citocromo hj recebe elétrons do PSII e os envia ao PSI. Ele 
também transporta prótons adicionais do estruma para o lume. 

fotossistema 1 reduz o NA DP 1 a NADPH no estruma pela 
ação da ferredoxina (Fd) eda flavoproteína Íerredoxina-NADP 
redutase (grafe). 


• À ATP sinta se produz ATP Eia medida em que prótons atra¬ 
vessam seu canal central dc volta ao estruma provenientes do 
lume. 

A energia é capturada quando uma clorofila excitada 
reduz uma molécula aceptora de elétrons 

Con/orme jã foi discutido, a função da luz e excitar unia clo¬ 
rofila especializada no centro de reação, por absorção direta ou, 
mais frequentemente, via transferencia de energia de um pigmen¬ 
to antena. Tal processo de excitação pude ser \ isualtzado como a 
promoção de um elétron do orbital completo de mais elevado ni 
ve! de energia da clorofila ao orbital incompleto de menor energia 
(Figura 7.23). G elétron no orbitei superior está apenas fracamente 
ligado à clorofila e é íaeilmente perdido, se uma molécula capaz 
de aceiUi-Jo esta por perlo. 
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FIGURA 7.22 A transferência de eJüirt ms e prótons m membrana do HLiceirde é feita vetorial mm tu por quatro complexos proteicos A água u 
oudada e m prótons sao liberados m lume pelo PSÍI. O PSÍ reduz o NADP* a NADPH no estorna; por meio da ferredoxina (Fd) e da ílavoproteína 
u rredoxína-NÀDP reduto (FMRJ* 0& prótons são tàmbém transportados para o lume pelo complexo dtocromo bj e contribuem paro o gradiente 
eletmqufmSco. Taih prótons necessitam, então, difundir-se até a enzima ATP sintase, unde sua difusão através do gradiente de potencial detmqufmiéo 
sérá utilizada para smfcetim ATP m ustroma. A plastoqumona reduzida (PQHJ e a plastocianina transferem elét rons para ocitocmmofc/e paraoPSI, 
Livamunh- \s linhas tracejadas representam a transferência de elétrons; as linhas sólidas representam o movimento de prótons. 


A pri meira reaçaq que converte a energia do elétron em ener¬ 
gia química — isto é; o primeiro evento fntoquímico — é a transfe¬ 
rencia um elutron do esladii uxt itadnde uma dtifolila no cenlro 
de reação para uma molécula aceptora. Uma forma equivalente* d<? 
Visualizar o processo é que 0 fóton absorvido provoca um rearran- 
jo '‘lelronico na ■ InrofiLi do i entro de reação, seguido por um pro¬ 
cesso de transferência de elétrons em que parte da energia do fóton 
è capturada na forma de energia redox 

Imediata mente após o evento íotoquimico, a clorofila do cen¬ 
to de reação está em um estado oxidado [deficiente em elétron , 
r> u p" iii cimente carregada) e a molécula receptora de elétrons 
mais próxima é reduzida (rica em elétrons ou negai iva mente car¬ 
regada). O sistema está agora em uma junção crítica. U orbital de 
baoia energia d.i < lorofila do centro de reaçao oxidado e positiva- 
mi ' ntr ‘ carregado mostrado na Figura 7.21 leni uma vaga c pode 
íln ' ltar um délron Sl- a molécula aceptora doa seu elétron Jr volte 
prim di i lorofila do cenlro de reação, o sisiton,i retornará ao estado 
existente antes da excitação pela luz e tò.dà a energia absorvida 
■■ <á rá i onverlida cm ndor. 

knlrelanlo, esle processo dr nftrmhijjriçífr pouco pr<idutii i . náo 

P . . omin-r ilr U* iin,i substancial ern centros de reação limcio- 

pi-ii' I li l voz. disso, o aieplor transfere seu elétron extra para mu 
<H r l >1ní ’ '■ t ' 1 undiiritt e es^ para outro dentre da cadeia transporUi 
ilom de rletnae, Otenlre cie reuçao oxidado da clorofila que ha- 

Vk '' doai.. 'lélion e re leduzklu pi.. doador secundam.), o 

i|Liiil. poi sua ve/, i redu/ido por uru do ador lerc iãrio. Nas pkm- 
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FIGURA 7.23 Diagrama tio oeup.ii.io orbilal para os untados- 
itado <l,i. lurofil.i «kl Ccnlm d'' waç*»- Notslado-basi*. a i"*«' 11 
um mau aíertte rèdatór {peídeelétrons de um adatól 
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U\$. 0 principal doador de elétrons é H : 0 e o principal aceptür, o 
N ADF’ +■ ( a r e. r Figu ra 7.21). 

\ essôniia dt> armazenamento de energia fotossintética é, en- 
ião, a transferência iniciai de um elétron de uma clorofila excitada 
para uma molécula aceptora, seguida por uma .série muito rápida 
de reações químicas secundárias que separam as cargas positivas 
e negativas. Estas reações secundárias separam as cargas para la¬ 
dos opostos da membrana dos tilacóides em aproximadamente 200 
picossegundos H picossegundo = 10' 1 - s). 

Com as cargas assim separadas, a reação reversa é muitas or¬ 
dens de magnitude mais lenta e a energia foi capturada. Cada trans¬ 
ferência secundária de elétrons é acompanhada pela perda de 
alguma energia, tomando, assim, o processo efetivamente irrever¬ 
sível- A produtividade quântica medida para a produção de pro¬ 
dutos estáveis em centros de reação purificados de bactérias 
fotossintetizantes foi 1.0; isto significa que cada íóton produz pro¬ 
dutos estáveis e não ocorrem reações reversas. 

Embora esses tipos de medições não tenham sido realizados 
em centros de reação purificados de plantas superiores, as exigên¬ 
cias quânticas para a liberação de 0 2 sob condições ótimas (luz de 
baixa intensidade) indicam que os vai ores para os eventos foto- 
químícus primários são muito próximos de i 0. A estrutura do cen¬ 
tro de reação parece ser extremamente bem sintonizada para taxas 
máximas de reações produtivas e taxas mini mas de reações que 
desperdicem energia. 


sonância magnética conhecida como ressonância de spin eletrô¬ 
nico {ESR, do inglês elcctrm sptn ressotumee). Estudos de ESP, jun¬ 
tamente com as medições esped rosco picas já descritas, levaram h 
descoberta de muitos dos carrcadorcs intermediários de elétrons 
no sistema fotossintético de transporte de elétrons. 

O centro de reação do fotossistema II é um complexo 
pigmento-protéicc com múltiplas subunidades 

O fotossistema 1! está contido em um supercom plexo protei¬ 
co com múltiplas subunidades (Figura 7.24} (Barber e c;ok, 1999} 
Nas plantas superiores, esse supercomplexo proteico com múlti¬ 
plas subunidades possut dois centros de reação completos v al¬ 
guns complexos antena. O núcleo do centro de reação consiste de 
duas proteínas de membrana conhecidas como Dl e D2, bem como 
outras proteínas, como mostra a Figura 7.25 (Zouní e wh., 2001). 

A clorofila doadora primária (P680), clorofilas adicionais, ca- 
rpÊenóídes, feofitinas e p las toq ui nonas (dois aceptoresde elétrons 
descritos na próxima seção) estão ligados ãs proteínas de membra¬ 
na Dl e D2, as quaís possuem alguma similaridade de sequência 
com os peptídeos Le M da bactéria púrpura. Outras proteínas ser¬ 
vem como complexos antena ou estão envolvidas na liberação do 
oxigênio. Alguns, como o cítocromo h-^ t não têm função conheci¬ 
da, mas podem estar envolvidos em um ciclo de proteção ao redor 
do fotossistema íí 


As clorofilas dos centros de reação dos dois fotossístemas 
absorvem em comprimentos de onda diferentes 


Conforme foi discutido neste capítulo, PSI e FSII possuem ca¬ 
racterísticas de absorção distintas. As medições precisas das máxi¬ 
mas de absorção foram possíveis por meio das alterações ópticas 
nas clorofilas dos centros de reação nos estados reduzidos e oxida¬ 
dos. A clorofila do centro de reação está de forma transiente em 
um estado oxidado após a perda de um elétron e antes de ser re- 
reduzida pelo seu doador de elétrons. 

No estado oxidado, a forte absorbància de luz na região do 
vermelho do espectro, que é característica de clorofilas, é perdida 
ÜU £í áie descoloração (do inglês, Wmd/cd). Portanto, é possível 
monitorar o estado redox dessas clorofilas por medições ópticas 
de absorbànda em tempo real, em que tal descoloração e monito¬ 
rada diretamente (ver Tópico 7.1 na Internet). 

Utilizando essas técnicas, Bpssel Kok verificou que a clorofila 
■° cer| írLi de reação do fotossistema I absorve maximamente a 700 


nm no seu estado reduzido. For isso, esta clorofila é chamada 1*700 
1,0 1 s ÍR n iíica H. I. Witi e colaboradores encontraram o 

transiente óptico análogo do fotossistema II a 680 nm, de forma 
que a clorofila de seu centro de reação e conhecida como P68U 
Ameriormente, Louis Duysens identificou a haeterioclorofiia do 
centro de reação da bactéra púrpura fotossintetizante como P870. 

A^estrutura em raio X do centro de reação bacteriano (ver Fi- 
^'A e 7.5.B no Tópico 7,5 na Internet} daraménte indica 
'P'-' u P87Ü é um par nu dimero de bacterioclorofilas ín timamente 
igadas, em vez de uma única molécula. O doador prima ris.) do 
otossistema l, P70Ü, um dimero de moléculas de clorofila O 
otossístema 11 também eoníém uni Jímero de clorofilas, embora o 
oador primário, P 680 , possa não residir inteira mente nesses pig- 
rnentiis, No estado oxidado, as clorofilas do centro de reação con- 
etn um elétron não-pareado As moléculas com elétrons 
Hãopajoadi js podem ser *wnurnente detectadas por técnica de res- 


A água é oxidada a oxigénio pelo fotossistema El 


A água é oxidada de acordo com a seguinte reação química 
(Hoganson e Babcoek, 1997): 


2FLO -> O, + 4 H ‘ + 4 e 


(7,5) 


Esta equação indica que quatro elétrons são removidos de duas 
moléculas de água, gerando uma molécula de oxigénio e quatro 
íons de hidrogênio (para mais detalhes sobre as reações de oxida¬ 
ção-redução, ver Capítulo 2 na página e no Tòptco 7,6 na Inter¬ 
net). 

■A água ê uma molécula muito estável, A oxidação da água 
para formar oxigênio molecular e muito difícil e o complexo fotos- 
sintético de liberação de oxigênio é o único sistema bioquímico 
conhecido que realiza tal reação, A liberação Fotossintética é tam¬ 
bém ri fonte de quase todo o oxigênio na atmosfera terrestre, 

O mecanismi> químico da oxidação fotossintética da água ain¬ 
da não e conhecido, embora muitos estudos tenham fornecido uma 
quantidade substancial de informação sobre o processo (ver Tópi¬ 
co 7.7 na Internet e Figura 7.26). Os prótons produzidos pela oxi¬ 
dação da água são liberados dentro do lume do tilacoide e não 
diretamente no compartimento estromal (ver I igura 7.22i r devido 
à natureza vetorial cia membrana e ao fato de o complexo produ¬ 
tor de oxigénio estar localizado na superfície interna do tiJacóide 
Esses prótons são. por fim, transferidos do lume pam o estroma 
por t rans locação pela A IP sintase. Assim, os prótons liberados 
durante a oxidação da água contribuem paia o potencial eletro- 
químiço que irá operar na formação do ATP, 

Sabe-se já há alguns anos que t* manganês (Mn i e uni co-fator 
essencial no processo de oxidação da agua (ver Capitulo 5) e uma 
hipótese clássica na pesquisa soba 1 lótossiniese postula que unis 
Mn sofrem uma série de oxidações — conhecidas como esfíido> Se 
rotuladas S„, S ( , $ 2r S -, e S t (wr Tópico 7,7 na Internet) — poseí 
Vr ! nente ligai ias à oxidação da água e ã geração . le < > \ er I 
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FIGURA 7,24 Estrutura do supencomplexo proteico dimérico com múltiplas subunidades do fotossistema [] das 
plantas superiores, determinada por microscopía eletrônica, A figura mostra dois centros de reação completos, sendo 
cada um deles um complexo dimérico, (A) Arranjo helicoidal das subunidades núcleo Dl e D2 (vermelho) e CP43 e 
CP47 (verde). (B) Vista do lado do lume do supercom plexo, incluindo complexos antena adicionais, LHCII, CP26 e 
UP29, co complexo extrínseco de liberação do oxigênio, mostrados nos círculos laranja e amarelo. Hélices 
desconhecidas são mostradas em cinza. (Ç) Vista lateral do complexo, ilustrando o arranjo das proteínas extrínsecas 
do complexo de liberação de oxigênio (segundo Barber et al., 1999), 


ra 7.26). Essa hipótese tem recebido forte suporte de uma varie¬ 
dade de experimentos, mais notada mente de estudos de absor¬ 
ção de raios X e ESR, ambos detectando o manganês direta mente 
(Yachandra e cols v 1996). Experimentos analíticos indicam que 
quatro íons Mn estão associados com cada complexo de libera- 
çã< i de oxigênio. Outros experimentos mostram que íons G~ e 
Ca- são essenciais para a liberação de 0 : (ver Figura 7.26 e Tópi¬ 
co 7.7 na Internet), 

Um transportador de elétrons, geralmente identificado como 
funciona entre o complexo de liberação de oxigénio e o P6S0 
(ver Figuras 7,21 e 7.26). Para funcionar nessa região, Yz necessita 
de uma forte tendência para reter os seus elétrons, Esta espécie foi 
identificada como um radica! formado de um resíduo de tirosína 
i,a proteína Dl do centro de reação do PSI1 


Uma feofítina e duas quinonas captam elétrons do 
fotossistema I! 


Evidências de estudos espectrais e de ESR indicam que a tcc- 
fitina atua como um aceptor primário no fotossistema fl sl M lk 
por um complexo de duas plastoq ui nonas situadas muito proM' 
mas a um átomo de ferro. À feofítina é uma clorofila na qua 
átomo central de magnésio foi substituído por dois átomos ú ^ 
dmgénio. Essa alteração química concede à ícofitma propntt acj- 
qujmicas e espectrais ligeira mente diferentes das características L 
clorofila. O arranjo preciso dos transportadores no complexo J*T 
tor de elétrons não é conhecido, mas provavelmente assemelha 
muito aquele do centro de reação da bactéria púrpura (para 111ílL 
de talhes, vera Figura 7,5,B no Tópico 7*5 na Internet). 

























FIGURA 7 . 1 5 Estrutura do centro de reação do fotossistema 31 da 
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membrana (segundo Zouni e cols., 2001]. 
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URA 7.26 Modelo do eido dós estados S da liberação do oxigênio no PS1I. Os estágios sucessivos m oxidação da 
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f Hias plasloqinnorifis (Q \ e Qn) t*s c L it > ligadas op eoi ■ i a ■ •’ 1 1 11 ríW " 
çâo c recebem elétrons da feòÁtina de fôrma seqüendal (Qkamura 
i cols., 2000). A transferencia dos dois elétrons para a Q R forma 
Qrimduxída) e esla Qir redil stidá ínma dois prótons do lado do 
estromá, produsrindo uma plasto-hidroquinona (QH 3 ) completa- 
mente reduzida (Figura 727). A plasto-hidroquinona, então, dis¬ 
socia-se do complexo do ceniro de reação e entra na porção 
hjdrtxrarbonada da membrana, onde vai, por sua vez, transferir os 
seu s elètróris para o complexo dticromo V- Diferentemente dos 
grandes complexos proteicos da membrana do tilacóide, a hidro 
quinona é uma pequena molécula apoiar que se difunde com fad- 
f rd ade no núcleo apoiar da bicam ada da membrana. 

O fluxo de elétrons através do complexo citocromo b B f 
também transporta prótons 

O complexo citocromo l\f é uma grande proteína com múltí- 
pkis subunidades com muitos grupos prostêtícos (Cramer, 1996; 
Bern- c cota, 2000). Ele contém dois hem es tipo b e um do Hpo r 
icitocromo /). Nos cítocromos do tipo r f o heme está covalente- 
mente ligado ao peptídeo; nos cilocmmus do tipo l\ o grupo pro- 
to-heme quimicamente similar não está covalenlemente ligado 
i Figura 7.28). O complexo ainda contém uma proteína Rieske fer¬ 
ro-sulfurosa (assim denominada cm homenagem ao cientista que 
a descobriu), na qual doi? átomos de ferro estão ligados em uma 
ponte por dois átomos de enxofre. 

As estruturas do citocromo/e do complexo citocromo bC] a 
ele relacionado já foram determinadas e sugerem um mecanismo 
para o fluxo de prótons e de elétrons. A maneira precisa pela qual 
os elétrons e prótons fluem pelo complexo citocromo fi/ainda não 
está elucidada por completo, mas um mecanismo conhecido como 
u ciclo Q é responsável pela maioria dos eventos observados. Nes¬ 
se mecanismo, a plastoquínona (QH-?) é oxidada e um dos dois 
elétrons é passado ao longo da cadeia linear de transporte de elé¬ 


trons em direção ao íotossistema l, enquanto o outro elétron 
por um processo cíclico que aumenta o número de prótons bn 
beados através da membrana [Figura 7.29). 

Na cadeia linear de transporte de elétrons, a proteína Rj^ 
ÍFeSíd oxidada aceita um elétron da plasto-hidroquj^Ma (OH * 
o transfere para o citocromo /' (ver Figura 7.29A). O citocromo r 
então, transfere um elétron para a proteína cúprica de cor aauladá 
plastocíanina (PC), que, por sua vez, red uz o P70Q oxidado do \*y\ 

Ma porção cíclica do processo (ver Figura 7.29B), a plastoserníqub 
nona (ver Figura 7.27) transfere seu outro elétron para um dos h*. 
mes tipo b f liberando seus dois prótons para o lado lumenal da 
membrana. 

O heme tipo b transfere seu elétron por intermédio do se¬ 
gundo heme tipo I? para uma molécula de quinona oxidada, re¬ 
duzindo-a a forma de semiqui nona próximo à superfície estrbmal 
do complexo. Outra sequência similar do fluxo de elétrons reduz 
completamente a plastoquínona, que captura prótons do lado es¬ 
tro mal da membrana u é liberada do complexo !> f /cümo plcisto- 
Kidroquinona. 

O resultado líquido de dois tumores do complexo é que dois 
elétrons são transferidos ao P70G, duas plasto-hidroquinonas são 
oxidadas à forma de quinona e uma plastoquinona oxidada é 
re d u 7 . \ d a a fo r ma de h i d roq u i non a. Al ém d isso, q u a tro p ró t ons 
são transferidos do lado estromal para o lado lumenal da mem¬ 
brana. 

Por esse mecanismo, □ fluxo de elétrons, que conecta o lado 
aceptor do centro de reação do P5I1 ao lado doador do centro dc 
reação do PSI, também gera um potencial eletroquímko através 
da membrana, devido, em parte, à diferença de concentração de 
H + nos dois lados desta membrana. Este potencial eletroquímico é 
utilizado para fornecer energia á síntese de ATP. O fluxo cíclico de 
elétrons através do citocromo b e da plastoquinona aumenta o nú¬ 
mero de prótons bombeados por elétrons para além daquilo que 
poderia ser obtido em uma sequência estrita mente linear. 




Plastoquinona 


FIGURA 727 Estrutura e reações da plastoquinona que opera no fotossístema U- (A.) A 
plastoquinona consiste de uma cabeça quinóide e uma longa cauda apoiar que a ancora no 
membrana. (B) As reações redoX dá plastoquinona. As fornias da quinona totalmente oxidat à 
(Q), sem íqiii nona aníomca (Q*J e hidroquinona reduzida (QHz) ^tão representadas; R 
representa a cadeia lateral. 
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FIGUflA 7.28 Estrutura dns grupos prostéücos dos citocmmos tipo /» e f. t > grupo pn>tn-heme (também 
chamado de protoporfiimi IX) i> encontrado nos citoaomos do tipo b ( o grupo hemo i nus ritocmmos do tipo v O 
grupo hemo cê ligado covatentemente h proteína por ligações tioé teres com dois resíduos de risíeina na proteína;o 
grupo prolo-heme não está cov alentem ente ligado à proteína, O ton Fe se encontra no estado de oxidação 2+ m ■> 
citíxromos reduzidos e no estado de oxidação 3+ nos cilocromos oxidados 
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FIGURA 7.29 Mecanismo l!l? transferência de elétrons v 
prótons no complexo c itocromo bj, o qual contém dois 
ritucromos do tipo F (( yt-b|, um citocromo tipo < |Cyt i. 
historicamente chamado de citocromo/),, uma proteína 
fémea Rieskc Fe~S (FeS K ) e dois sítios de oxtmedução de 
quino nas. (A) O processo a cie! íco ou linear: uma molécula 
de plasto-hidroquinona (QHJ produzida pela ação do 
PS|j i ver Figura 7,27) é oxidada próximo do lado lumeivil 
do complexo, transferindo seus dois elétrons para a 
proteína Rieskc Fe-b e um dos dtocromos tipo I 1 e 
simultaneamente, expelindo dois prótons para o lume, * * 
elétron transferido para a FeS h: e passado para o citocromo 
/(Çyt/) ê dai pare a plastorianma (PC|, a qual irá reduzir 
o P70t)do PSI, O citocromo lipof? redu/ido transfere um 
elétron ao outro citocromo lipoF, o qual irá redh/ir uma 
quinona (Q) ao estado de semiquinona (O*)’(ver Figura 
(B) o processo cíclico: unia segunda Qlh é oxidada 
com um elétron indo da FeS K p ira a W c finalmente para 
o I-7ULI. O segpndo elétron viaja através dos dois 
cilocromos tipo h e reduz a sem iqui nona a plaslu- 
hidmquinoiuç pegando, ao mesmo tempo, dois prol uns 
do estróina. I m geral qualrn prótons são transport.idov 
pela membrana para cada dois elétrons um i.utos .lo V 1 
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A plastoquinona e a plastocianína transportam elétrons 
entre os fotossistemas II e I 

A Íocalízaçáo dos dois fotossislcm.is em diferentes locais na$ 
membranas do túâcóide (ver Figura 7.18) exige que pelo menos 
um componente seja capai de se movimentar ao longo ou no inte¬ 
rior da membrana, a fim de entregar os elétrons produzidos pelo 
folossítema II ao foiossistema I. O complexo citocromo V esta dis¬ 
tribuído iguJiienle enlre as regiões granai eesfromal das mem¬ 
brana^ porém seu tamanho grande tqxna-q pouco provável como 
transportador móvel. Ao contrário, considera-se que a píastoqm- 
nona ou platocíanina ou possivelmente ambas sirvam como trans¬ 
portadores móveis que conectam os dois fotossistemas. 

A pkstodanina é uma proteína cúprica, pequena (Ul5 kDa), 
hidrossolúvel, que transfere elétrons entre o complexo dtocromn 
bj c 0 p70Q. Essa proteína é encontrada no espaço lumenal (ver 
Figura 7.29). Em certas algas verdes e cianobtictérias, um citocro- 
mo tipo c e encontrado em algumas ocasiões, em vez da plastoda- 
mna . Qual destas duas proteínas que será produzida vai depender 
da quantidade de cobre disponível no organismo. 


G centro de reação do fotossistema I reduz o NADP 4 


O complexo do centro de reaçao P5I é uin grande complexo 
proteico com múltiplas subunidades (Figura 7*30) (Jordan e cols*, 
2001: Ao contrário do PS13. um núcleo antena consistindo de apro¬ 


ximadamente 100 clorofilas é parte integrante do centro de reação 
PSI„ P7QÜ. O núcleo antena e o P70Ü estão ligados a duas proteínas, 
PsaA c PsíiB, com massas moleculares m faixa de 66 a 70 kDa (Bret- 
te], 1997; Chitnis, 2001; ver também Tópico 7.8 na Internet). 

Os pigmentos antena formam um bojo ao redor dos co-fato- 
res de transferencia de elétrons, que se encontram no centro do 
complexo. Ma sua forma reduzida, os transportadores de elétrons 
que aluam na região aceptora do ío tossis tema 1 são agentes redu¬ 
tores extrema mente fortes. Estas espécies reduzidas são muito ins¬ 
táveis e, assim, de difícil identificação. As evidências indicam que 
um desses aceptores primários é uma molécula de clorofila e ou¬ 
tro, uma espécie de quinona, filoquinana, também conhecida como 
vitamina K ]m 


Os aceptores adicionais de elétrons incluem uma série de três 
proteínas íerro-sulturosas associadas è membrana ou a ferredòxi- 
nas ligadas, lambem conhecidos como centros Fe-S; FeS„ FeS A , e 
FeS ts (ver Figura 7,TO}. FéS centro X é parte da proteína ligante 
P70Q; centros A e B residem em uma proteína de 8 kDa que faz 
parte do complexo do centro de reação PSL Elétrons são transferi - 
dos através dos centros A e 13 para a íerreduxina (Fd), uma peque¬ 
na proteína ferro-sulfurosa hidrossolúvel {ver Figuras 7.21 e 7.30). 
A flavo proteína associada à membrana Ferredoxina-NADi* redu- 
Use (FNR) reduz o MADP' a NADPH. completando, assim, a se¬ 
quência do transporte aridicode elétrons, que inicia com a oxidação 
da água (fêarplus e cok, 1991), 

Além da redução do NADP + , a ferredoxina reduzida produ¬ 
zida pelo fotossistema I possui várias outras funções no doroplas- 
to, lais como o suprimento de redutores para reduzir o nitrato e a 

regulação de algumas das enzimas da fixação do carbono (ver Ca¬ 
pítulo 8), 
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FIGURA 7.30 Estrutura do fotossistema L (Aj Modelo estruturaí & 1 
centro de reação do PSI. Os componentes do centro de reaçao PS1eslào 
organizados ao redor de duas proteínas principais, PsaA o 1 ! saB. ^ roleaia 
secundárias FsaC a PsaN estão identificadas Cá M Os elétrons são 
transferidos da plastoaanína (PC) para o PTOOtver Figuras ,■ -1 l '■— ll 

dai para uma molécula de clorofila, A para uma liJoqumona, A p. L 

centros Fe-S, FeS„ feS A , e e, finalmente, para a pmtdrm tettfr 
sulfurosa, ferredoxina (Fdf (B) Vista lateral de um monômere do_^ 'j l1 
cianúbaciéria Syríeúfctarcifs em uma resolução de 2.?A. C ih -° 

estrumai da membrana está no topo e o lado lumenal. na parte de bano 
da figura. As u-hélices transmembranas da Fs>iA e PsaB são mostradas 
como cilindro* azuis e vermelhos, respectiva mente (A segundo buchas 
e cols . 2000; B de Jordan ecols., 2001) 
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0 fluxo cíclico de elétrons gera ATR mas não NADPH 

Alguns complexos citocromo hj são encontrados na região 
do esíroma da membrana, onde está localizado o fotosdstcma f 
Sob certas circunstâncias. sabe-se que pode ocorrer um fluxo cícli¬ 
co de elétrons do lado redutor do íotossistema I, por intermédio 
do complexo l\f e de volta ao P700. Este fluxo cíclico de elétrons 
está acoplado ao bombea mento de prótons para o lume, os quais 
podem ser utilizados para a síntese de ATP, mas não oxida a água 
ou reduz NA DP'. O fluxo cíclico de elétrons é especialmente im¬ 
portante como uma fonte de ATP nos cloropíastos da bainha vnst 
cufar de algumas plantas que possuem o tipo C 4 de fixação de CO. 
i ver Capítulo 8) 

Alguns herbicidas bloqueiam o fluxo de elétrons 

0 uso de herbicidas para matar plantas indesejáveis é larga- 
m en I e a d t >t a d ona agri cu 11 u ra m< >dem a. M u i ta sela sses d i fere n te s 
de herbicidas foram desenvolvidas e eles agem bloqueando a 
biossíntese de amtnoáddos, ca rotenói d es ou lipídeos ou pertur¬ 
bando a divisão celular. Outros herbicidas, (ais como IXMU (dh 
dorofeniídi meti Iuréia) e paraquat, bloqueiam o Íluxo de elétrons 
fotossintêiTCOS (Figura 7,31). DCMU é também cunJiecido como diu- 
ron. O paraquat adquiriu notoriedade devido ao seu uso nas plan¬ 
tações de cânhamo 

Muitos herbicidas., entre eles DG MU., atuam bloqueando o flu¬ 
xo de elétrons nos aceptores quinona do fotossistema II, competin¬ 
do pelo sítio de ligação da plastoquínona que e em geral ocupado 
pela Qh, Outros herbicidas, tais como paraquat, agem aceítaájdo 
elétrons do aceptor primário do fotossbtema 1 e, então, reagindo 
comi o oxigénio paia formar superóxido, IX, uma espécie que é 
muito prejudicial aos componentes do doroplasto, espedalmente 
os lipídeos, 


(A) 


Cl 



cX C ^N(P^ 

DCMU [dhurem) 

{d 1 <: I o ro f e n i l-d i m&tilu ré i a i 



Paraquat 

(metil viobgeri) 




NADPH 


HGUFEA 731 Estrutura química e mecanismo de ação de dois 
importantes herbicidas. (A) Estrutura química do didorofenil- 
dímdilureia (DCMU) e metil viologen [paraquat), herbicidas que 
bloqueiam o fluxo de elétrons fotossintéticos. O DCMU é também 
conhecido como diurem. i B) Sítios de ação dos dois herbicidas. O DCMU 
bloqueia o fluxo de elétrons nos aceptones quinona do fotossistema lí, 
por competição eqgn o sítio de ligação da pbstuquinona. O paraquat 
atua recebendo elétron^ dos aceptor es primários do fotossistema I. 


0 TRANSPORTE DE PRÓTONS E A SÍNTESE DE ATP NO 
CLOROPLASTO 

As seções anteriores, mostraram como a energia capturada 
da hm utilizada para reduzir o NADP + a MADPH. Outra fração 
desta energia capturada é utilizada para a síntese do ATI- depen- 
i ente da luz, a qual e conhecida como fotofosforilação, processo 
descoberto por Daniel Arnon e seus colaboradores na década de 
bui). Sob condições celulares normais, a fotofosforilação requer 
5 UUl de elétrons, embora sob certas condições o fluxo de elétrons 
l a fotofosíorílação possam ocorrer independente monte. O fluxo 

ç elétrons sem o acompanhamento da fosforilação é dito desaco- 

plado. 

Hojeé amplamente aceito que a fotofosforilação funciona via 
químiosmótieo, proposto pela primeira vez por Peter 
c, J p, IC | ‘' Sécac,a de 1960,0 mesmo tipo de mecanismo aciona a 
os onlaçào durante a respiração aeróbica em bactérias e na mito- 
-"ik na (ver Capitulo 11}, bem como a transferências de muitos 
e metabólítos através de membranas (ver Capítulo 6), À que 
insmose parece ser um aspecto uni fica dor dos processos de iiiem- 
rana todas as formas de vida. 

No Capítulo 6, foi discutido o papel das ATPases na quimios- 

O/vtP n ° ! rans P oríe de íons na membrana pl asmática das células. 
J " utilizado pela Aí base da membrana plasmálica é sintetiza- 
ü P & a folofosforilaçãti np dprpglastne pela tosforibçân oxidaii- 


va na mitocôndria. Aqui, o interesse é a quimiosmose e as diferen¬ 
ças de concentração transmembrana de prótons utilizadas para pro¬ 
duzir ATP no doroplasto. 

í. J princípio básico da qui mi osmose e que as diferenças na con¬ 
centração de íons o as diferenças no potencial elétrico através das 
membranas são uma fonte de energia livre que poete ser utilizada 
pela célula. Como descrito pela segunda lei da termodinâmica (ver 
Capitulo 2 no internei pam uma discussão mais detalhada), qual¬ 
quer distribuição não uniforme de matéria ou energia representa 
um ( i fonte de energia. As diferenças no potencial químico de qual¬ 
quer espécie molecular cujas concentjições não são as mesmas em 
lados opostos de uma membrana fornecem tal fonte de energia 

A natureza assimétrica da membrana fotossintétíea e o fato 
que o fluxo de prótons de um lado para outro da membrana acom¬ 
panha o fluxo de elétrons foram discutidos anlcriomiente. A dire- 
çáo da transiocação de prótons é tal que o esíroma loma-se mais 
alcalino (menos tons H + ) eo lume mais ácido (mais íons M j. como 
resultado do transporte de elétrons (ver Figuras 7.22 e 7 2*4 > 

Algumas das primeiras é\ idências respaldando o mecanismo 
qujmiosmótico da formação totossintclíva Jc A N f tot tor necida i il-Jo 
elegante experimento condu/ido por André Jagendorf e colabora- 
dores (Figura 7.32). Eles colocaram tilacóides de cloropíastos em 
nina suspensão tampão de pl 1 4 e o tampão difundiu .iti r.,-- o., 
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FIGURA 7 32 Resumo do experimento renli/ado por Jagendori c colaboradores Os tilacóides isolados de doroplastos e mantidos 
-mv mente em pH s sâo equilibrados em uni meio ácido em pH 4 Os tilaondüs são, então, transferidos para um tampão cm pH 8 
contendo ADP e P 0 cmdicriv de prótons geradõ ppí èsM manipulação forneceu uma força propulsora para a síntese de ATP na 
ausência da luz, Este experimento confirmem as predições da teoria quimiosmótíca segundo a qual um potencial químico através da 
membrana pode fornecer energia para a síntese de ATP. 


membrana, causando um equilíbrio neste pH âddo entre o interi¬ 
or e exterior do tilacóide Eles então, transferi mm os tüacóides 
r ura um tampão de pH S, criando, assim, uma diferença Je pH de 
4 unidades através da membrana do tilacóide, com o interior mais 
acido do que o exterior, 

Eles verificaram que grandes quantidades de ATP eram for¬ 
madas a partir de ADP - P por meio desse processo, sem a entra- 
da de luz ou transporte de elétrons. O resultado dá suporte às 
predições da hipótese quimiosmótica, descrita nos parágrafos se¬ 
guintes 

Milchell propôs que toda energia disponível para a síntese de 
ATI 1 , chamado de força motora de prótons íAp), ú a soma de um, 
potendal químku de prótons e o potencial elétrico transmembrana. 
Esses dois componentes da força motora de prótons do lado de fora 
da membrana para o ínteríi >r são dados pela seguinte equação: 

Éj = A£ - 59 (pH, - pHJ 7.9 

onde AE é o potencial elétrico transmembrana e pHj — pH y (ou 
ApHj, a diferença de pH através da membrana. A constante de 
proporcionalidade ía 25 G) é 59 mV por unidade de pH, de forma 
que uma diferença transmembrana de 1 unidade de pH é equiva¬ 
lente a um potencial de membrana de 59 mV. 

Sob condições de equilíbrio dinâmico do transporte de elé- 
‘ron- nos cloroplastos, o potencial elétrico da membrana é bastan¬ 
te pequeno devido ao movimento de íons na membrana, de modo 
que Ap e formado quase exclusiva mente pelo ApH À estequíome- 
■ na de prótons transkxados por ATP sintetizado íoi recentemente 
calculada em quatro H + íons por ATI 3 ÍHaram e De Kouchkovsky, 
1998), 

Alem da necessidade de bansportadores móveis de elétrons 
j a discutidos, a distribuição desigual de ío tossi Lemas llele da ATP 
smtase na membrana do tilacóide íver Eigura 7.1 Rj são algumas 


das dificuldades encontradas para a formação do ATT. A ATP sin- 
tase é encontrada apenas nas lamelas estromais e nas margens das 
pilhas dos çnuiíT. Os prótons bombeados através da membrana pelo 
complexo dtociomo bj ou os prótons produzidos pela oxidação 
dá água nc meio dos grana necessitam se movimentar lateral men¬ 
te várias dezenas de nanómetros para alcançar a ATP sinta se. 

O ATP é sintetizado por um grande complexo enzimãtico (400 
kDa) conhecido por vários nomes: ATP sintase, ÂTPase (pela rea¬ 
ção reversa de hidrólise do ATP] e CF,j-CF| (Soyer, 199/). Essa en¬ 
zima consiste de duas partes: uma porção hidrofóbica ligada h 
membrana, chamada CF, ., e uma porção que sai da membrana para 
dentro do estroma, chamada CF- (Figura 733)* 

A CF, parece formar um canal através da membrana, pelu 
qual os prótons podem passar. A CF;, é lormada por vários pvptí- 
deos, incluindo três cópias de cada um dos peptídeos u e p arran¬ 
jados alternadamente de forma similar aos gomos de uma laranja. 
Enquanto os sítios catalíticos estão localizados primaria mente nos 
p-poüpeptfdeos, acredita-se que muitos dos outros peptídeos te¬ 
nham uma funçâü primeiramente de regulaçao, A CF, é a purç-iu 

do complexo onde o AT P é sintetizado, 

A estrutura molecular da ATP sintase mitotordrial ja toi de- 
terminada por cristalografia de raios X (Stock e cols., 1999). Em 
ra haja diferenças significantes entre as enzimas dos cl oro p a: tc. 
mitocòndrias, elas têm a mesma arquitetura geral e, pnnau men 
te, sítios catalíticos quase idênticos. De fato, existem simi ani ac l. 
marcantes na forma como o fluxo de elétrons esta acoplado a na 
locação de plrótons nos doroplastos, mitocóndrias e ba<. te rias P 
pura (Figura 7.34). Outro aspecto marcante do mecamsmu da ■ 
síntase é que o ramo interno e provavelmente mutto da P L ^ 
CF. da enzima giram duranteà catálise íVasuda c cob,,~ ■ . _ 

enzima é na realidade um minúscu lo moteir moleeuIar i ut F 
COS 7.9 e 11 A na internet), 






















Fotossintese as reações lumino^s 


163 



CF , J 


LUME 


Membrana 
do (Ílíacórde 


ESTRO MA 


FIGURA 7.33 Estrutura da MT sintase. Esta enzima consiste de nm 
grande comptexn com tnú 1 ti pias subun idades, CF,, ligado no lado 
estróina] da membrana ã unia porção integral de membrana conhecida 
como C t,,. A O, consiste de cinco diferentes polipeptídeos, com uma 
eslequiometria de u . |T. 7 , d, c. A Li contém provavelmente quatro 
diferentes pTipepHdcoâ, com cima estequiametria da a, b, b', c,-.. 


REPARO E REGULAÇÃO DA MAQUINARIA 
F0T0S5INTÉTICA 

Us sistemas futos sintéticos enfrentam um desa fio especial Fies 
sã<i construídos para absorver grandes quantidades de energia lu¬ 
minosa e transformá-la em energia química. Em nível molecular, a 
energia presenteem um íõton pode ser danosa, esped a I mente sob 
condições desfavoráveis, A energia luminosa em excesso pode Je- 
var à prodyçào de espécies tóxicas, tais como superóxidos, oxigé- 
| M,> ^nglulo e peroxidos, podendo ocorrer danos se tal energia 
■ominosa não for dissipada com segurança. (Norton e cols. r 39%; 

. Mülk-r e cok, 2001), Os organismos fotossintéticos, 

portanto, possuem complexos mecanismos de regulação e reparo, 
guris desses mecanismos regulam o fluxo de energia no sistema 
e anlenas - 3 fim de evitar excesso de excitação dos centros de 
rcaçap e garantir que os dois fotossistemas sejam igualmente ope- 
rfl 1 ' sJ ■ rri m ll iIo eféti vos, tais processos não são i nteira j n m te 
‘',P I ' JVcJ de falhas e, as vezes, podem sor produzidos compostos 
oxicüs. Mecanismos adicionais são necessários para dissipafjr es- 
Sfcs com pustos — em parlic ular as espécies tóxicas de oxigênio. 


A despeito desses mecanismos de proteção e de limpeza, po¬ 
dem ocorrer danos, e mecanismos adicionais são necessários para 
reparar o sistema. A Figura 7.75 oferece urna visão geral dos vários 
níveis dos sistemas de regulação e reparo. 

Os carotenóides servem como agentes foto protetores 

Além da sua função como pigmento acessório, os carotenúi- 
des desempenham um pape! essencial na foto proteção. Às rnvnv 
branãs fotossintéticas podem ser facilmente danificadas pelas 
grandes quantidades de energia absorvida pelos pigmentos, se essa 
energia não puder ser armazenada pela fotoquímien; esta é a razão 
da necessidade de um mecanismo de proteção O mecanismo de 
fotoprnteção pode ser visto como uma válvula de segurança, libe¬ 
rando o excesso de energia antes que possa danificar o organismo. 
Quando a energia armazenada nas clorofilas no seu estado excita¬ 
do é rapidamente dissipada pela transferência de excitação ou ftv 
toquímiea, o estado de excitação é dito quencheá, 

Se o estado excitado da clorofila não e rapidamente [juejicfred 
pela transferencia de excitação ou de fotoquimica, ela pode reagir 
com t í oxigénio molecular para formar um estado excitado do oxi¬ 
génio conhecido comi »oxigênio singleto ( 0 : ‘). Esse oxigénio sin- 
gleto, extrema mente reativo, segue em frente, reagindo e 
danificando muitos componentes celulares, especialmente lipíde¬ 
os. Os carotenóides exercem sua ação protetora por meio do rápi¬ 
do $ji$nèfímg (ver Glossário) dos estados excitados cta clorofila. O 
estado excitado dos carotenóides não pt>ssut energia suficiente para 
formar oxigênio single to, de modo que ele decai de volta ao esta d t < 
inicial enquanto perde sua energia sob forma de calor. 

Organismos mu tanta» sem carotenóides não podem viver na 
presença de luz e oxigénio molecular — uma situação difícil par 
organismos fotossíntelizantes produtores de (X Para bactérias fo 
tossintetízantes não-produtoras de 0- : os mutantes que não possu- 
em carotenóides podem ser mantidos em condições de laboratório 
se o oxigénio for excluído do meio de cultura, 

Recentemente, foi descoberta uma participação dos carotimói- 
des no (jiteuchiug não-íotoquímko que e um segundo mecanismo 
de regulação e proteção 

Algumas xantofilas também participam na dissipação da 
energia 

V íjutwhíu^ náõ-fotoquímico, um dos principais processos que 
regulam a distribuição da energia de excitação para os centros de 
reação, pode ser visto como um "botão para ajuste de volume" que 
regula o fluxo de excitações para o centro de reação do rSÍI em um 
nível aceitável, dependendo da intensidade luminosa e outras con¬ 
dições. O processo parece ser uma parte essencial da regulação do 
sistema de antena na maioria das algas e plantas superiores 

O ijiiwnfiiir? não-tútoquímicu o o <]íh'ih1iitw da fluorescem ia 
da clorofila (ver I Ègura 75) por processos outros que não a loU- 
quimka. Corno resultadodoçfícmAwg não-iotoquimíco uma gran¬ 
de fração da excitações no sistema Je antena causadas peia 
iluminação in tensa ê eliminada por sua conversão ent calor (Krau- 
se e VVei s, I 991). \c ie c I i ta - se que o ijunu h i ny n , i o l o e í >q u i m ic i m : stá 
envolvido na proteção do maquinario folossmtetico contra a su- 
per-excilação o o subsequente dano 
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í Ai Bactéria purpura 



(B) Cloroplristos 



FIGURA 7.34 Sjmilarididis tato „ 
fIuíí<> íolossmtfitini o respirívt6rio da 
"Ictrons um bactérias, tloroplasfe* , 
miitjcòndrias. Nos três, o flu^, ,j,.' 
délrons est.i acoplado a Iranslocarãn 
de prótons, criando «ma força n iorç ln 
dc prótons transmembrana (ip) 
energia na fdrça motora du prótons é 
1 u.iiUi r utilizada para a sintusu de ATP 
pela ATP sintam (A) Um centro d e 
roa^iVk (RQ na bactéria púrpura 
íotossintctizante rSliza o fluxo cidico 

de elétrons, gerando um potencial de 
prótons pela ação do complexo 
citoçromo \x v (B) Os clordplastos 
realizam o fluxo acidico de elétrons, 
oxidando a água e reduzindo o 
NALT". Prútons são produzidos pdq 
oxidação da água u pula oxidação da 
rQH: (Q) pelo complexo dtocromo 
V (C> A mitnamdria oxida NADH a 
NA D" e reduz oxigênio ã água. 
Prútons são bombeados pela enzima 
NADH dusidrogunasu, complexo 
ci i ocixím o bei u ci tocramo ox id ase A 
Al I' sintase nos três sistemas são 
muito similares em estruturai 


Mitocóndría 



ESPAÇO 

IHTERMEMBRAMA 


í > mecanismo molecular do quenchinfi não-foloquimíco não 
^std ainda bem compreendido, embora esteja claro ejue i> pH do 
lume do tilacôíde e o estado de agregação dos complexos antena 
são fatores importantes. Três earofcenóides, chamados xan to filas, 
esttio envolvidos no fjNnjLÍiúh; não-fatoquímko; violaxantina, an- 
Ittraxantina l> /eaxaniina {Figura 736). 

I.m condições de alta luminosidade, a violaxantina é conver¬ 
tida em zcaxantina, via intermediário antera xanti na, pela enzima 
violaxeintina de-epoxidase. Quando a intensidade luminosa decres- 
u k , o processo é invertido. Âcredita-se que a ligação de os prótons 
e i\ da zeaxântina ás prhlelhas da antena de captação de luz cause 


alterações na conformação que levam ao quendiin$ e a 
do calor (Demintg-Adams e Ada ms, 1992; Horton e cols., 
íjitenckht não-fotoquímico pa rece estar preíerent t a I m^' ! 
ado ao complexo antena periférico do fotossistema II il proteína 

PsbS (U e cok, 2000). 

O centro de reação do fotos sistema II è facilmente 
danificado 

Um ijutro efeito que parece ser fator importante na ; estabi!iiia- 
de do aparelho fotossintêtico e a fotoinitijiçào que ocorre quando o 
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FÍG U RA 7,35 \ 'i sát > gera í da regu laçá o d a c sphj ra de fól i ans e à a 

pnireçAo e reparo de dano causado pela lu* A pnoleçãn ao dano 
causado pela íiit! ê um processo com mui los- niveb A primeira 
linha de defesa e a supres sei o do dano pelo çf/fJidiííiç do excesso de 
eudação na forma de calor. Se essa defesa não for suficientee sé 
formarem produtos \ó\ iceis, uma variedade de sistemas de 
remoção dimina i.w produtos néativo* 5é a segunda iinha de 
defesa lambem falhar, os produtos resulbnlvs do excesso de 
c\a to çãt >• pi dem ni/r ca r a pn. >te ínn D í do fo U nss isl ema 11' ELsté 

dano leva a fotoinibiçãò, A proteína Dl e, então, removida do 
centro de reação P$JI t degradada. Uma nova proteína Dl è 
sintetizada t rcínserida no centro de reação I^IL para formar uma 
unidade JunrionaJ (sqjundo Asada, 1999), 


Inlerisidadé_ f FÓtan$ utilizados 
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FIGURA 7.36 Estrutura giiímica da vioíaxanlmu, 
antera xaniína u zeaxanlina. O estado ulíurnenlc 
inibido do íotnssisEemu 13 esta associado ã 
zeaxantina; d estado não-inibido, à violavanlma. 
Lti/iinãs mlerconvcrtent esses dois ca fotenoides, 
tendo a antenixamina como inlermediâriu, em 
resposta a alterações nas condições ambientais, em 
especial as condições de intensidade luminosa A 
formação da zeavmlina utiliza oascorbaiu auno 
colatore a formação da vinlavantinj recfüei 
NA Dl II (segundo 1’fundel e BíJger, 1994) 
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excesso de exalação que dtega ao mW dü do psli leva * 
suã inativaçâõ e ao seu dano (Long e còl$., 1» A foioinibição é 
um 4 nniuoto complexo de prócessos molecúlares; definidos como 

a inibição da folossfntese pòr luz em excesso. 

Conforme será discutido em detalhes nà Capitulo 9, a fotcuni- 
bição é tl vl t^vl I nqs estágios iniciais. Entretanto, a inibição pro¬ 
longada resulta em dano ao sistema, de tal modo que o centro de 
fiML ãe do Ml precisa ser desmontado e reparado (Melis, U 
alvo principal desse dano e a proleítia Dl que faz parte do cnmpk- 
xo cj.uvnho de reação VM (ver Figura 7.24). Quando a 1)1 é dane 
ficada pelo excesso de lixzj ela necessita ser removida da membrana 
e substituída por uma molécula recém-sintetizada. Os demais com¬ 
ponentes do centro de reação PSII não são danificados pelo exces¬ 
so de luz, acreditando-se que sejam reciclados, de modo que a 
proteína Dl é o único componente que precisa ser sintetizado. 


O fotossistema 1 está protegido das espécies ativas de 
oxigênio 

O fotossistema I è particularmente vulnerável aos danos pro¬ 
vocados pelas espécies ativas de oxigênio. O aceptor ferredoxina 
do rSí é um redutor muito forte, que pode reduzir com facilidade 
o oxigênio molecular para formar superoxído (O;’). Essa redução 
compete com a canalização normal dos elétrons para reduzir o 
jYADP ê os demais O superóxido e um cte uma serie de espécies 
ativas de oxigénio que podem ser muito prejudiciais a membranas 
biológicas. Os superóxidos assim formados são passíveis de elimi¬ 
nação pela ação de uma série de enzimas, incluindo superóxido 
dismutase e asa>rba1 1 > peroxidase ( \sada, 1 9W ). 


0 empilhamento dos tilacóides permite a partição de 
energia entre os fotossistemas 

O lato de a iotossmtese nas plantas superiores ser operada 
por dois fotossístemas com diferentes propriedades de absorção 
de luz provoca uiti problema especial Se a taxa de envio da ener¬ 
gia ao PSl r ESII não ■ igualada com precisão, e se as condições são 
i i s q ue a la xa d e h ) tos< int esc é limitada pel a d í S pt m i bi I idade de 
luz (baixa intensidade luminosa), a taxa de fluxo de elétrons será 
limitada pelo folossislema que esteja recebendo a menor quanti- 
dade de energia. Na situação mais eficiente, a entrada de energia 
seràa igual para os dois fotossistemas. Entretanto, não existe um 
arranjo de pigmentos que possa satisfazer essa exigência, pois em 
diferentes horas do dia a intensidade luminosa c a distribuição es- 
pectrnl tendem a favorecer um ou outro íototssistema (Trissl e Wi- 
iSielm, 1993; Allen e Forsberg, 2001), 

f f problema pode ser solucionado por um mecanismo que al- 
Ure a distribuição de energia de um fotossistema para outro, em 
resposta a diferentes condições. Tal mecanismo de regulação jã foi 
demonstrado em operação sob diferentes condições experimen¬ 
tais, A observação de que a produtividade quântica total da fotos- 
síntese é quase independente do comprimento de onda (ver Figura 
7.12] sugere loríemente a existência desse meqgnísmo. 

Às membranas dos lilacnides contém uma quina se proteica 
que pode fosforilar um resíduo específico de treonina na superfí¬ 
cie do LHCÍb um dos pigmentos protéicos antena ligados â mem¬ 
brana já descritos neste ■ apítulo (ver Figura 720) Quando o LHCI1 
n,:|< 1 '■"Aà fosforilado, ele envia mais energia ao fotossistema II; quan- 
do está fosforilado, remete mais energia ao fotossistema I (Hal- 
drup v cols.*, 21)01). 


A quinase é ativada quando a plastoquinona, um dr* 
portadores de elétrons entre PSl e PSII, acumula no estado redu ^ 
do. À plastoquinona reduzida acumula-se quando o PSl I estã â» i 
ativado com maior frcqiiénda do que o PSl O LHCíl fosforilad° 
migra, então, da região empilhada da membrana para a região U" 
empilhada (ver Figura 7.18), provavelmente devido a interaerje 
repulsivas com as cargas negativas nas membranas adjacentes ^ 

A migração lateral do LHGl altera o balanço de energia em 
direção ao fotossistema I, localizado nas lamelas estremais e na 
longe do fotossistema ÍI, situado nas membranas empilhadas dos 
grana. Essa situação é chamada de eítorfo 2. Se a plastoquintina 
tornar-se mais oxidada em função do excesso de excitação do fo- 
tossisk-ma I, a quina se é desativada e o nível de fosforilaçãu dn 
LHC11, reduzido pela ação de uma fosfata se ligada â membrana. O 
LHCU move-se, então, de volta ao grana e o sistema está no esffldü 
1,0 résultádo líquido é um controle muito preciso da distribuição 
de energia entre os ío tossis te mas, permitindo o uso mais eficiente 
da energia disponível 


GENÉTICA, MONTAGEM € EVOLUÇÃO DOS SISTEMAS 
FOT OSS1NTÉTICOS 


Os doroplastos possuem seu próprio DNA, mRNAe maqui¬ 
naria para a síntese de proteínas, porém algumas proteínas são 
codificadas por genes nucleares e importadas para os doroplastos. 
Nesta seção, serão consideradas a genética, a montagem e a evolu¬ 
ção dos principais componentes dos doroplastos. 


Genomas nucleares de doroplastos e de rianobactèrias já 
foram seqüendados 

O gerioma completo dos doroplastos de vários organismos já 
foi seqüenciado. O DNA do clorolpasto é circular e varia em tama¬ 
nho de 120 a 160 quilobases. Q genoma dó doroplasto contêm se- 
q üências d e cü d i ficação pa ra a p rox ímíd a rnen te 120 pro te t n a s. 
Algumas dessas sequências de DNA codificam protemas que ain¬ 
da não foram caracterizadas. Não está claro se todos esses genes 
são transcritos em mKNA e traduzidos em proteínas, mas parece 
certo que algumas proteínas do doroplasto ainda necessitam ser 
identificadas. 

Os genomas completos da cíanobactéria S\pinchõaj$íi> (cepa 
PCC 6803) e da planta superior já foram seqüendados 

e os genomas de importantes plantas cultivadas, tais como arroz é 
milho, completados (Kotani e Taba ta, 1998; Àpbidopsis Genome 
Initiative, 2000). Dados genômicos, tanto para os doroplastos quan¬ 
to para o DNA nuclear, vão fornecer novos pontos de vista para os 
mecanismos da fo tossiu tese, assim como muitos outros procedes 

vegetais. 


Os genes dos doroplastos exibem padrões de 
hereditariedade nào-mendelianos 


Os doroplastos e as mitocóndriá® reproduzem# por dn i- 
são, em vez de síntese tk novo. Esse* modo de reprodução mio t 


uma surpresa, pois tais organelas contêm informação genóhca que 
nao se encontra no núcleo, Durante a divisão celular, OS clomp as 
tos são divididos entre â duas células-l Ilhas. Na maioria das p nn 
tas sexuadas, entretanto, apenas a planta-mãe contribui a’m 
doroplastos para o zigpto. Nessas plantas, o padrão norma L u 
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Herança mendeliana não se aplica aos genes codificados no cloro- 
plasto, porque a prole recebc doroplaslos de apenas um dos país. 
0 resultado é uma herança não-mendclíana ou materna. Várias 
características são herdadas assim; um exemplo e a característica 
de resistência a herbicidas discutida no Tópico 7.10 na Internet. 

Muitas proteínas dos doroplastos são importadas do 
citoplasma 

As proteínas do cioroplasto podem ser codificadas tanto pelo 
DMA do cioroplasto quanto peio do núcleo. As proteínas codifica¬ 
das no cioroplasto são sintetizadas em ribossomos do cioroplasto; 
as codificadas no núcleo o são em ribossomos ci top la st má ticos o 
daí transportadas para os doroplastos. Muitos dos genes nuclea¬ 
res contem inirons — que são sequências de bases que não codifi¬ 
cam para proteínas. O mRNA é processado para remover os mtaws e as 
proteínas sâü, então, sintetizadas no citoplasma. 

Os genes necessários para o funcionamento do cioroplasto es¬ 
tão distribuídos no núcleo e no genoma do cioroplasto; eles não 
tém um padrão definido, porém ambos os conjuntos são essen¬ 
ciais para a viabilidade do cioroplasto. Alguns genes do doro- 
plasto são necessários para outras funções celulares, tais como a 
síntese de lápídt os e de heme. O controle da expressão dos genes 
nucleares que codificam para as proteínas do doroplastos é com- 
p I e xo r en vo I v en d o reg u 1 a çao d e pe nden te da luz m ed i a d a pe 1 o 
íitocromn (ver Capítulo 17) e pela luz azul (ver Capítulo 18), bem 
como outros fatores (Bruick e Mavfield, 1999; VVollman e cols,, 
1999). 

O transporto das proteínas do cioroplasto sintetizadas no ci¬ 
toplasma constituí-se em uni processo rigidamente regulado (Chen 
e Schnel], 1999), Por exemplo, a enzima rubisco (ver Capítulo 8), 
que funciona no processo de fixação do carbono, tem dois tipos de 
Mfbunidades: uma grande, codificada no cioroplasto, e outra pe¬ 
quena, codificada nu núcleo. Às subunidades pequenas da rubisco 
são sintetizadas no citoplasma e transportadas para o cioroplasto, 
onde a enzima ser a montada. 

Neste e em outros casos conhecidos, as proteínas do cloro 
plaslos codificadas no núcleo são sintetizadas como proteínas pre¬ 
cursoras, contendo uma sequência de aminoácidos N-terrniriaJ 
conhecida como pepEídeo de trânsito.. Essa sequência terminal con¬ 
duz a proteína precursora até n cioroplasto, facilita a sua passa- 
gvni pelas membranas externa e interna, sendo, então, eliminada, 
n t ra nsportad or d e d et ro ns pias! oc \ani i i a é u m a p ro te i na i i id rt >s - 
solúvel codificada no núcleo, porém atuante no lume do cloro- 
planto. Portanto, ela necessita atravessar três membranas para 
alcançar seu destino no lume, O peptídeo de trânsito da plastuda- 

nina é muito grande e seu processamento ocorre em mais de um 
passo. 

A bíossintese e a quebra das clorofilas são rotas 
metabólicas complexas 

\s c k iro tilas sã o moléc u I as com p 1 exa s espet i a I me n te a j u s \ a- 
as para as funções de absorção de luz, transterência de energia e 
fansíeréneia de elétrons que realizam durante a fütossíntese (ver 
igura 7,6), Como outras moléculas biológicas, as clorofilas são 
construídas por uma rota de síntese em que se empregam molécu- 
as simples para a montagem de moléculas complexas (Porra, 1997; 

uh, 1999}. Cada etapa na rota de síntese é catalisada eiizimain a- 
mente, 


A rota de síntese das clorofilas consiste de mais de uma dúzia 
de etapas (ver Tópico 711 na Internet) (9 process.> pode ser divi¬ 
dido em várias fases (Figura 737), podendo cada uma ser conside¬ 
rada isoladamente, porém na célula são alta mente coordenadas e 
reguladas. Essa replagem é essencial, pois ê clorofila, quando li¬ 
vre, e muitos dos intermediários biossintétícos são prejudiciais aos 
componentes celulares. O dano pode ser grande, pois as clorofilas 
absorvem a luz eficientemente, porém., rta ausência das outras pro¬ 
teínas do sistema de transporte, elas não possuem a rota para libe¬ 
rar a energia, resultando na formação de de oxigénio 

tóxicos. 

A rota de quebra das clorofilas em folhas scnescentes é bas¬ 
tante diferente da rota de síntese (Maile e cols., 1996), A primeira 
etapa c a remoção da cauda de fítol por uma enzima conhecida 
como dorofiíase, seguida pela remoção do magnésio pela magné¬ 
sio dequeiatase. Em seguida, a estrutura de porfírina ê aberta por 
uma enzima oxigenase (dependente de oxigênio), formando um 
tetra pi r rol de cadeia aberta. 

O tetrapirrol é, então, modificado para formar produtos hi- 
drossolúveis e incolores, lais metabólitos incolores são exporta- 
dos do cioroplasto senescente e transportados para o vacúolo, onde 
são permanente mente armazenados. Os melabülitos da clorofila 
não são mais processados ou reciclados, embora as proteínas asso¬ 
ciadas a eles no cioroplasto sejam recicladas subsequentemente para 
novas proteínas. Acredita-se que a reciclagem das proteínas seja 
importante para a economia de nitrogénio pela planta, 

Os organismos fotossintetizantes complexos evoluiram a 
partir de formas mais simples 

0 complexo aparato fo tossi n té tico encontrado na plantas e 
algas é o resultado de uma longa sequência evolutiva. Muito pode 
ser compreendido sobre esse processo evolutiva por meio da ana¬ 
lise de organismos fotossintetizantes procariontes mais simples., 
incluindo as bactérias anoxigénicas e aç danobactérias. 

O cioroplasto constítui-se em uma organela celular so mi-au¬ 
tônoma, com o seu próprio DNA e um aparato completo para a 
síntese de proteínas. Muitas das proteínas que compõem o apara¬ 
to fotossintétko, alem das clorofilas e dos lipídeos, são sintetiza¬ 
das no próprio cioroplasto. Outras são importadas do citoplasma 
e codificadas por genes nucleares Como aconteceu essa curiosa 
divisão de trabalho? Muitos especialistas hoje concordam que o 
cioroplasto descende de uma relação simbiótica entre uma dano- 
bactéria e uma simples célula eucarionte não-íotossinfetizante, rela¬ 
cionamento este chamado de endossimbiose (Ovalier-Smith, 2000i 

Orig i na 1 me n te, a s d a n obac teria s e ra m ca pa zes <. 1 e v i ve r j nd e- 
pendentemente, mas, com o passar do tempo, muita da sua infor- 
mação genética necessária para o funcionamento celular normal 
perdeu-se r sendo transferida para o núcleo uma considerável 
q ua n lid a d e d < j infor m aça t > necessá r ia p ara sintetizara a pa i a toto- 
tossintético. Assim, o cioroplasto não pôde mais viver fora Jo seu 
hospedeiro o, por fim, tornou-se parle integral da célula., 

Acredita-se que, em alguns tipos de algas, os doroplastos sur 
giram por endossimbiose de organismos eucariontes fotossinteli- 
za n tes ÍI \i I m e r e De Iw i c h e, 1 LíL ^ >). N essi ^ 1 i rga n i s m os, o c lo ro p la $fO 
é delimitado por três e, em .alguns casas, por quatro membranas, 
que se acredita sejam resquícios das membranas plasmáticas dos 
organismos precursores, As mitocòndrias são igualmente lidas 
°>niri (irigíiind as por endossi mbiose em um e v en 1 1 * se pamdo, mu i t< 
antes da fornniç^ dos doroplastos 
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FIGURA 7,37 A rota biossíntética da clorofila. A rota inicia 
com o ácido glutã mico, que é con vertido a acido 5- 
amingievulínico (MA). Duas moléculas de ALÁ são 
condensadas para formar porfobiiinogênio (PBG), Quotíó 
moléculas de PBG são ligadas para a formação da 
pxotoporfirina IX, O magnésio (Mg) é, então, inserido e a 
ddízação dependente de luz do anel E t a redução do anel D 
e a ligação da cauda de fitol completam o processo, Muita> 
etapas do processo estão omitidas nesta figura. 
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As respostas para outras questões relacionadas com a evolu¬ 
ção da fotòésíntese são menos claras, incluindo a natureza dos sis¬ 
temas fotnssinlétictís primários, como os dois fotnssistemas 
tornaram-se ligados e a origem evolutiva do complexo dc libera¬ 
ção do oxigênio ífílakenship e Haitman, 1998; Xiong t cols., 2000). 

RESUMO 

A fotossíníese ê o armazena mento de energia solar realizado 
pelas plantas, algas e bactérias íotcssintetizantes. Os fotons absor¬ 
vidos excitam moléculas de clorofila, que, excitadas, liberam essa 
energia como calor, fluorescência, transferência de energia ou fo- 
toquímica, A luz ê absorvida sobretudo pelos complexos anlena, 
os quais sno compostos por clorofilas, pigmentos acessórios e pro¬ 
teínas, estando localizados nas membranas dos tilacóides dos cio* 
roplastos. 

Os pigmentos antena transferem a energia para um complexo 
clorofila-proteína especializado, conhecido como centro de reação, 
o qual contem complexos proteicos com muitas subunídades e cen¬ 
tenas ou, em alguns organismos, milhares de clorofilas. Os com¬ 
plexas antena e os centros de reação sio componentes integrais 
das membranas dos Hlacóidev Os centros de reação iniciam uma 
série de reações químicas complexas que capturam energia na for¬ 
ma de ligações químicas. 

A relação entre a quantidade de qumüü absorvidos e a produ¬ 
ção de produtos fotoquimicos em uma reação dependente da luz é 
dada pela produtividade quântica. A produtividade quântica das 
etapas iniciais da fotossíntese é de aproximadamente 0,95, inci i- 
candoquv a quase totalidade dos to tons absorvidos produz sepa¬ 
ração de cargas nos centros de reação. 

As plantas e alguns procariontes fotossmtetizantes possuem 
dois centros de reação; fotossistema í e 11 , que funcionam em série. 
Ambiis os lotos sistemas estão separados no espaço: o P5I ê encon¬ 
trado exdusivamente nas membranas não-empiIlíadas, enquanto 
" I s|| nas membranas granais. Ás clorofilas do centro de reação 
P$1 apresentam ò máximo de absorção a 700 nm e as do P5ÍÍ, a ó80 
om, Us fotossis lemas fiel realizam o transporte acídíco de elé¬ 
trons, oxidam a água a oxigênio molecular e reduzem o NA DP' a 
NADPH. bnergetícamente c muito difícil oxidara água para for¬ 
mai oxigênio molecular, e o sistema fotossintético de liberação de 
oxigênio é o único sistema bioquímico capaz de oxidar a agua, 
fornecendo, assim, a quase totalidade do oxigênio rui atmosfera 
terrestre. A fotoxidação da água é modelada pelo mecanismo de 
Unu1 etapas dos estados 5, O manganês ú um co-falor essencial no 
processo de oxidação da água e os cinco estados S parecem repre- 

sentar sucessivos estados oxidados de uma enzima portadora de 
manganês, 

Q resíduo de tirosina da proteína Dl do centro de reação PSII 
unciona como um transportador de elétrons entre o complexo de 
iiperaçap de oxigénio e o P68.0. A feofítína e duas plastuq ui nonas 

rvr pürtad °- ° e 0 gràiíde complexo dtocro- 
* pl^stodanina é o transportador entre o citocromo bJ e 
," iransporladpÉiefe de elétrons do P?UÜ são agentes reduto- 
riV: ' mm Í0rtí S incluem uma quínona e Ires proteínas ferro-sul¬ 


furosas ligadasã membrana, conhe* idasruniu ferrednxinas.0 flu [(i 
de eiéfrdns termina com a redução dn NADP' a NADPH por uma 
ferredoxina-NADP rvdutase ligada h membrana, 

Uma porção da energia dos fu tons e também armazenada ini¬ 
cialmente como energia química potencial, em grande pari. na tur¬ 
ma de uma diferença de pH entre os dois lados da membrana dos 
tiíacóides. Essa energia é rapidamente convertida cm energia quí¬ 
mica durante a formação do ATT, pela ação de um o miplcxi umzi- 
má tico conhecido como AT? sintase. A fotoíosíorilação do A DP 
pela ATT sintase é operada por um mecanismo quimiosmótico, í) 
fluxo de fotossmtético de elétrons esta associado á translocacãn de 
prótons pela membrana do tüacóidee o estroma torna-se mais al¬ 
calino, enquanto o lume, mais ácido. Esse gradiente de prótons 
impulsiona a síntese de ATP com uma estequiomeria de quatro 
íonsH • por ATP. 0 NADPH e o ATP formados durante as reações 
luminosas fornecem energia para a redução do carbono. 

Excesso de energia luminosa pude ser prejudicial aos siste¬ 
mas fotossintétícos, mas vários mecanismos minimizam estes da¬ 
nos. Os carotenóides trabalham rapidamente como agentes 
protetores, reduzindo os estados excitados da clorofila. As altera¬ 
ções no estado fosforilado dos pigmentos proteicos das antenas 
podem modificar a distribuição de energia entre os fntosssstemas 1 
e fl, quando há um desequilíbrio entre as energias absorvidas pe¬ 
los fotossistemas, O ciclo das xantofilas também contribui para a 
dissipação do excesso de energia pelo íjiichcIiíhx não-fotoquimico. 
Os doroplasEos contêm DNA, codificando e sintetizando al¬ 
gumas das proteínas essenciais para a fotossintesv. As proteínas 
adicionais são codificadas pelo DA -\ nuclear, sintetizadas no cito¬ 
so! e importadas pelo doroplasto. As clorofilas, por sua vez, são 
sintetizadas em uma rota biossíntética envolvendo mais de uma 
du/ia de etapas, cada uma delas regulada cuidadosa mente. Uma 
vez sintetizadas, as proteínas e os pigmentos são montados dento( 
das membranas dos tilacóides. 


Material dâ Internet 


Tópicos da Internet 

7 1 Principies de espectro fotometria 

A espectroscopia é uma técnica-chave no estudo das 
reações luminosas. 

7.2 A distribuição das clorofilas e outros pigmentos fo- 
tossintétkos 

O conteúdo de clorofilas e outros pigmentos fotossin- 
teticos varia entre os reinos vegetais. 

7.3 Produtividade quântica 

A produtividade quântica mede o quão efreientemente 
a luz impulsiona os processos fotobiologicos. 

7.4 Efeitos antagônicos da fuz na oxidação dos dtocromos 

Os fotossistemas I e II foram descobertos por alguns ex¬ 
perimentos geniais. 
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7.5 


7.6 


Estrutura de dois centros de reação bacteriais 
Estudos de difração de raios X mostraram a estrutura 
atômica do centro de reação do fotossiStema II. 

Potenciais médios e reações redox 
A medição dos potenciais medfos é útil para a analise 
do fluxo de elétrons através do fotossistema II- 


7 1 Liberação de oxigênio 

O mecanismo dos estados S é um modelo valroso para a 

quebra da agua no PSII. 


7.8 Fotossistema l , 

O centro de reação PSI é um complexo m-ultiproteico. 

7.9 ATP sintase 

A ATP sintase funciona como um motor molecular. 

7.10 Modo de ação de alguns herbicidas 

Alguns herbicidas matam as plantas bloqueando o flu¬ 
xo de elétrons da fotossintese. 


7.11 Biossíntese da clorofila 

Clorofilas e heme partilham os passos pnidais da suas 

rotas brossintéticas. 


Ensaio da Internet 

7,1 Uma nova visão da estrutura dos cloroplastos 
Stromu/es estendem o alcance dos cloroplastos. 
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Capítulo 

8 


Fotossfntese; 
reações de carboxilação 


NO CAPÍTULO 5 FORAM DISCUTIDAS as exigências das plantas em nutri¬ 
entes mineraise luz necessários para crescer e completar o seu eicL> de vida. Os 
nutrientes minera is ciciam pela biosfera, devido a alta interação dos organis¬ 
mos vivos entre si e com o seu ambiente. Tais ciclos envolvem interações com¬ 
plexas e cada um ê crítico em sua própria forma, Pelo fato de a quantidade de 
matéria na biosfera permanecer constante, é necessário um suprimento de ener¬ 
gia para manter tais ciclos operacionais. De outra forma, o aumento da entro¬ 
pia indica que o fluxo de matéria viria, em última analise, a parar. 

Cs organismos autotróíicos possuem a capacidade de converter as fontes 
tísicas e químicas de energia em carboidratos na ausência de substratos orgáni- 
cos. A maior parte da energia externa ê consumida na transformação do CD 
em um estado reduzido que seja compatível com as necessidades da célula 
CHOH—j. 

Estimativas recentes indicam que aproximadamente 2ÜQ bilhões de tone¬ 
ladas de COj são convertidas em. bíomassa a cada ano. Aproximadamente 4ÜA 
dessa massa é originada das atividades do fitoplâncton marinho, A maior par¬ 
te do carbono é incorporada em compostos orgânicos pelas reações de redução 
do carbono associadas com a fotossintese. 

Ni» Capitulo 7, viu-se como a oxidação fotoquímica da água a oxigénio 
molecular está ligada ã geração do ATI* e do nucleotídeo reduzido de pi ri d í na 
ÍNADPH), pelas reações que ocorrem na membrana dos tiJíicóides dos cloro- 
pias tos. As reações que catalisam a redução do C0 2 a carboidratos estão liga¬ 
das ao consumo de NÁDPH eÀTP pelas enzimas que se encontram no estroma, 
a fase solúvel dos doroplastos, 

Por muito tempo imaginou-se que tais reações do estromz fossem inde¬ 
pendentes da luz e, em consequência, foram referidas como miçêcs r seu ms ído 
inglês, thitk rmtiviis). Entretanto, por serem essas reações, que se localizam no 
estruma, dependentes dos produtos dos processos fotoquímicos e também re¬ 
guladas diretamente pela luz, elas são mais propriamente chamadas de miçws 
ífc oírteAiçãu dü fbíosswhw, 

N este ca pitu 1 o, se rã u exarinn a d as as reações c ícl íca s q u e rea í t za m a li xa - 
ção e a redução di i C( K e, então, considerar-se-á como o fenômeno da fuh.ii res¬ 
piração, catalisado pela enzima de carboxilação, altera a eficiência -ia 
fotossíntese. Este capítulo descreverá também os mecanismos bioquímicos para 
concentrai 11 dióxido de carbono, o qual permite às plantas mitigar ps impactos 
da fotorrespiração: bombas de CO^, metabolismo C t e metabolismo árido das 


174 Capítulo 8 


*■ @ i HADP* 




Reações luminosas 


(CHjO} n 



fosfato 

A 

COj+ H;0 

Reações de 
carboxilação 


Fl G URA 8.1 Reações ] u ntiriosas c de carboxilaçãD d a totossíntese, A 
] u/ L i requerída para a geração do ATP e NADPH. O ATP e 0 NADPH 
sã (1 consumidos pelas reações de carbox ilaçã o, as quais reduzem o CO - a 
carboidratos (triose fosfato). 


crassulâceas (CAM), Na conclusão dü capítulo sem apresentada 
uma consideração a respeito da síntese da sacarose e do amido. 


0 CICLO DE CALVIN 

Todos os eucariontes fotossíntetizantes, da alga mais primiti¬ 
va ate a angiosperma mais avançada, reduzem o CO? a ca rboid ra¬ 
lo:- pelo mesmo mecanismo básico: o ciclo fotossintético de redução 
do carbono, originalmente descrito para as espécies Q {o eido de 
í Calvin, 11 lí Lido redutívo das pentoses fosfato [RPPI). Outras ro- 
métabóíkas associadas com a fixação fotossintétíca do CQt, tal 
■ • • ido fotossintético Q de assimilação do carbono, são auxi- 
u':s ou dependentes do ciclo de Calvin. 

Nesta seção, examina-se como o CQ? é fixado pelo ciclo de 
Calvin através do uso do ATP e NADPH gerados pelas reações 
luminosas (Figura 8,1) e como o eido é regulado. 

O eido de Calvin possui três fases: carboxitaçâo, redução 
e regeneração 

O delo de Calvin foi elucidado como resultado de uma série 
de experimentos realizados por Melvin Calvin e seus colaborado¬ 
res na década de 1950, pelos quais recebeu o Prêmio Nobel em 
1%1 (ver Tópico 8.1 na Internet). No ciclo de Calvin, Cü 2 e água 
do ambiente são combinados enzimaticamente com uma molécu¬ 
la aceptora contendo cinco átomos de carbono, para gerar duas 
moléculas de um intermediário com três carbonos, Esse interme- 
■ liáriii BTosfoglicerato) é reduzido a carboidrato, utilizando o ATP 
e o NADPH gerados Jotoq ui mica mente, O ciclo é completado pela 

regeneração do aeeptor de cinco carbonos (ribulose-T5-bi fosfato, 
abreviado RuÍ3P). 

O ciclo dt- Calvin acontece em três estágios [Figura 8,2): 

3. Cf) rtaiJfipífl do aeeptor de GA ri b uI ose-1,5-bifosfa to, f o rm a n- 
do duas moléculas du 3-fosfoglicerato, o primeiro intermedi¬ 
ário estável do ciclo de Calvin. 

2, Redução do 3-fosfoglicerato, formando gliceTaldeído-3-fosfa¬ 
to, um carboidrato, 



Reg&ieriiçãa vto- aeeptor de G ) 2t ribuloscd ,5-bifosfato, a 
do gl ice ral deíd tv 3- fcisfato. 


Partir 


O carbono presente no CO ; é a forma mais oxidada qu 
encontra na natureza (+4). O carbono do primeiro interrneçT 
estável, 3-fosfüglicerato, é mais reduzido (+3) r sendo ainda 
reduzido no produto gliceraldeído-3-fosfato (+1). Em resumo * 
reações iniciais do ciclo de Calvin completam a redução do 

no atmosférico, facilitando, assim, sua incorporação a compost^ 
orgânicos, F os 


A carboxitaçâo da ribulose bifosfato é catalisada pela 
enzima rubísco 

O C0 2 entra tio ciclo de Calvin pela reação com a ribulose-l 5- 
bifosfato para produzir duas moléculas de 3-fosfõglicerato (Figura 
S.3 v Tabela 3.1). Essa reação é catalisada pela enzima ribulose bi- 
fosfato carboxilase/oxígenase localizada no doruptasío, também 
chamada de ru bisca (ver Tópico 8.2 na Internet). Conforme indi¬ 
ca seu nome completo, a enzima possui também uma atividade de 
oxigenase, na qual o 0 2 compete com o C0 2 pelo substrato comum 
iibu I osc-1,5-bi fosfa to { Lori mer, 3 3). Con forme se rá discutido ma is 
tarde, essa propriedade limita a fixação líquida de GX 


to ido do ciclo 



ÇADiÇ) - 0 l 


Sacarose, amido 

FIGURA 8.2 O ciclo de Calvin opera em três fases: 1 1 1 earboxiJaçan. 
durante a qual o CCh ê covatentemente ligado um esqueleto di 
carbono, (2) redução, durante a qual o carboidrato e í o miado tom tu 

do ATP fotoquLmicamente derivado e dos equivalentes redutores na 
forma de NÀDP1 1 e (3) regeneração, durante a qual o aeeptor de U j 
ribulose-TS-bífbífato é reconstituído. 
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TABELA 8,1 

Reações do ciclo de Calvin 


Encima 


1 . RibuJose- 1,5 bífosfãto carboxilase/oxigena&e 
1. 3 -FosfpgJicerato qurnase 

3, NADPrgNceraldeídO-3-fosf3to destdrogenase 

4, Triose fosfato ísomerase 

5. Aldolase 

6. F rirtose-1,6 -b rfòsfata se 
7 Transcetolase 

3. Aldolase 

9, Sedo-heptulose-1, 7-bifosfatase 
10. Trsnscetolase 

lla. Ri buí ose-5 fosfato epimerase 

llb. Rrbose-5‘fosfato isomerase 
12, Ribufose-5-fdsfato quinase 

Líquido: 6 COí + 11 H 2 Q + 12 NADPH 


Reaçao 



6 Ribulose-1,5-bifosfato + 6 CO? +6 H 2 0 —> 12 (3-fcsfogl ice rato) + 12 H‘ 

12 {3-Fosfoglkerato) + 12 ATP ■ 12 (1,3'bifosfoglicerato) + 12 ADR 

12{1,3-Bifosfoglteerato) + 12 MAOPH + 12 H* *12 gl ice ral deí do-3~fosfato +. \j 
NADP* + 12Pi 

5 GliceraldeÈdo3-fosfato > 5 diidroxia<etena-3-fosfato 

3 GI icera f d e ido - 3 -fosfato + 3 düdroxiaçetona-3-fosfato -> 3 frutQse-1 r G*bifosfato 

3 Frutosel.G-bif olfato + 3 H : .0 + 3 frutose*6-fosfato + 3 P, 

2 Fr utose-6 fosfato + 2 gliceraldeído-3-fosfato -> 2 eritfúte-4-fosfato + 2 ailulose-S. 
fosfato 

2 Eritrose-4-fosfato + 2 diidroxiacetona 3-fosfatG -> 2 Sedoheptulose-1,7-bifosteto 

2 Sedo-heptuiose-IJ-bifosfato + 2 H;0 > 2 sedo-heptulose-7-fosfato + 2 p, 

2 Sedo-heptulose-7'fosfato + 2 gliceraldeído-3-fo5fato > 2 ribose-5-fosfato +■ 2 
xilulose-S-fosfato 

4 Xilulose-5-fosfato > 4 ribulose-5-fosfato 
2 Ribose-5-fosfato > 2 ribulose-S-fosfato 

6 Rpbulose'5'fosfato + 6 ATP -> 6 ribulose-1,5-bífQSfatQ + 6 ADP + 6 H* 

+ 18 ATP -> Frutose-6-fosfatO + 12 NADP* + 6 H f + 18 ADP + 17 P, 


Nota P, 5imbcto fosfato Inorgânico. 


Conforme exibe a Figu ra 3,4, o COi é adicionado ao carbono 2 
da ribii 1ose-l,5-bifosfato, produzindo um intermediário instável, 
ligado à enzima, o qual é híetrolisado para produzir duas molécu¬ 
las do produto estável 3-fosfoglicerato (ver Fabela 8.1, reação 1). 
As duas moléculas de 3-fosfoglicerato — denominadas superior e 
inferior na figura -- são distinguidas pelo fato de a molécula supe¬ 
rior conter o dióxido de carbono recénvíncorporado, designado 
aqui de *CCb 

Duas propriedades da reação da carboxílase são de especial 
importância: 

1. A mudança negativa na energia livre (ver Capitulo 2 na In¬ 
ternet, para discussão sobre energia livre) associada com a 
carboxilação da ribulose-1,5-bifosfato é grande; assim, a rea¬ 
ção direta é fortemente favorecida, 

2. A afinidade da rubísco pelo CCh é sufidentemente alta para 
garantir uma rápida ca rbox ilação nas condições de baixas con¬ 
centrações de CO? encontradas nas células fotossíntetizantes. 

A rubisco é muito abundante, representando até 40% do total 
das proteínas solúveis na maioria das folhas, A concentração de 
sítios ativos da rubísco no estioma dos cloroplastos é estimada em 


aproximadamente 4mM ou cerca de 500 vezes maior do que a con¬ 
centração de seu substrato CQ : (ver Tópico 8.3 na Internet). 

As trioses fosfato são formadas na etapa de redução do 
ciclo de Calvin 

Na próxima etapa do ciclo de Calvin (Figura 8.3 e Tabela Sd}> 
o 3-fosfoglicerato formado no estágio de carbox ilação passa por 
duas modificações: 

1. Ê primeiramente fosforilado, via 3-fosfoglicerato quina se, ■' 
1,3-bífos/oglÍcerato, utilizando ATP gerado nas rraçnes lumi¬ 
nosas (Tabela 8.1, reação 2}, 

2, Em seguida, é reduzido a gliceraldeído-3~fi>sfato utilizando 
o NÀDPH gerado peias reações luminosas (Tabda 8.1, 

3). A enzima NA DP:gl iceraldeído-3-fosfato desidrogepase do 
cloroplasto catalisa esta etapa. Observe que a enzima v 
Jar àquela da glicólise (a qual será discutida no Capitulo 
exceto que o NA DP, em vez de NAD, è a cu-enzima. ^ 
forma da enzima ligada ao NA DP é sintetizada duranlt L>Ll 
senvdvímento do cloroplasto (grttfWHg) e esta e utilizada, pa 
feren dal mente, nas reações biossintéticas. 
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0 funcionamento do cicfo de Calvin necessita da 
regeneração da ríbulo5e-1,5-bifosfato 

A absorção contínua de CQ : exige que o aceptor de CO : , ribu- 
lose-l r 5-bi fosfato, seja constantemente regenerado, Para impedira 
redução de intermediários do ciclo de Calvin, três moléculas de 
fíbuJi?se-I r 5-biostáto (15 carbonos no total) são formadas pelas re¬ 
ações que reorganizam os carbonos das cinco moléculas de triose 
fosfato (5x3= 15 carbonos). Essa reorganização consiste das rea¬ 
ções 4 a 12 na Tabela 8.1 [ver também a Figura 83): 

1. Uma molécula de gliceraideídoG-fosfàto é convertida, via tri* 
ose fosfato isomerase, a diid roxiacetona-3-fosfato em uma re¬ 
ação de ísomeri zaçãü \ reação 4). 

2. DÜdroxiacetona-3-fcsfato passa,, então, por uma condensação 
aidólica com uma segunda molécula de gliceraIdeído-3-fo.st a ■ 
to, uma reação catalisada pela aldolase, gerando írutose-l ,6- 
bifosfato freação 5). 

T Frutose- 1,6-bifosfato ocupa uma posíção-cbaee no ciclo e é 
hidrdisada a Irutose-h-fosfato (reação 6), a qual reage com a 
enzima transcetolase 

4. Uma uni da de d e d o is ca rb oncs (C -1 e C -2 d a iru tose-6-f os l a- 
to) e transferida, via transcetolase, para uma terceira molécu¬ 
la de gliceraldeído-3-fosfato, gerando eritrose-4-fosfa to (doC-3 
a C-6 da rutose) e xilulose-5-fosfato (do C-2 da frutose é do 
glicer aldeído -3*fosfato) (reação 7). 

x Eritrose-4-fosfato combina, então, v ia aldolase, com uma quar¬ 
ta m olécula de tr iose fosfa to (diid rox i a ceio n a - 3- fosfa k > ), pa ra 
produzir o .açúcar de sete carbonos sedo heptuIose-1 r 7-bifos¬ 
fato (reação 8). 

5- Este bifosfato de sete carbonos é, então, hidrolisado através 
de uma fosfata se específica, para gerar sedo-heptu losé-7-fos- 
fato í reação 9). 

Sedo-hep tulçpe-7-fosfa to doa unta unidade de dois carbonos 
pam a quinta k última) molécula de glicera ldeído-3-fos fato 


via IranscetolàSe e produz ribose-3-fosfato (do C-3 ao C-7 da 
sedo-heptulose) e xiJutoseõ- fosfa to (do C-2 da sedt>heptuío- 
se e do glicera ldeído-3-fostato) (reação 10) 

8. .As d u a s m o lécu ] as de x i 1 u 1 ose- > fos fa k> sã o con ve r 1 3 das a d ua s 
moléculas do açúcar ribúloseoTosfato por uma ribú!ose-5- 
fosfato epimerase (reação 11a). A terceira molécula de ribuli> 
se- 5- fosfa to é formada da ribi «se- 5- 1 l .sf j t, > pela ribose-> fosfato 
isomerase (reação 11b). 

9. For fim, a ríbulose-5-fosfato quinase catalisa a fosforilaçâo da 
ribulose-Mosfato com ATP. regenerando, assim, o aceptor ini¬ 
cial de C0 2 , ribulose-'13*bifosfato (reação 12) 

O ciclo de Calvin regenera seus proprios componentes 
bioquímicos 

As reações do ciclo de Calvin regeneram os intermediários bio¬ 
químicos necessários para manter o ciclo em operação. Entretanto, 
mais importante éa possibilidade de aumento na velocidadedvope¬ 
ração do delo de Calvin, em função de aumento na concentração de 
seus componentes intermediários; isto e. o eido é autoeatalíHco 
Como consequência, o ciclo de Calvin possui a característica meta¬ 
bólica desejável de produzir mais substrato do que é consumido 
desde que a triose fosfato não esteja sendo desviada para outra rota: 

5 RuBP*- + 5 CO> r 9 H,G + 16 ATPk + 10 NADIÜH -> 

6 RuBF 4 + 14 pj + 6 H + + 16 ADP W *10 NADP* 

A importância desta propriedade âutocatalítica e demonstra¬ 
da por experimentos onde folhas previamente mantidas no escuro 
ou cloroplastos isolados são iluminados Nestes experimentos a 
fixação do CG, inicia somente após um lapso (%) de tempo, cha¬ 
mado deptríodo tk indução, e a taxa de foti>ssíntése aumenta com o 
passar do tempo nos primeiros minutos, logo após o inicio da ilu¬ 
minação. G aumento na taxa cte fotossintese durante o período de 
j n d li çã 1 3 é d e v i d o e m pa r to à a ti v açã o da s e i nz r m as I u / (d isc i j - 

tidii mais tarde) o em parte a uru aumento na concentração dos 
intermediários do ciclo do Calvin. 
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A, estequiometria do eido dê Calvin mostra que apenas 
um sexto da triose fosfato é utilizada na formação de 
sacarose ou amido 

A síntese de carboidratos (ardido, sacarose) gera um dreno 
forte o suficiente para a manutenção de um fluxo adequado de 
i tomos de carbono através do cicio de Calvin, sob condições de 
àbsqfÇãocdntímja deCíi Um a característica importante deste eido 
é sua estequiometria geral. No inicio cio período de iluminação, a 
maior parte da? trioses fosfato são mantidas dentro do ciclo, para 
facilitar o acúmulo de uma concentração adequada de metabóli- 
tus. Entretanto, quando a fotossintc.se atinge o ponto de equilíbrio, 
cinco sextos das trioses fosfato contribuem paia a regeneração da 
ribtifose J .F-bifosfato e um sexto é exportado ao dtosol para a sín¬ 
tese de sacarose ou outros metabólitos que são convertidos a ami¬ 
do no cioroplasto.' 

f- necessário um hipuf de energia, fornecida pelo ATT e NA¬ 
DPH, a tim de manter o ciclo em funcionamento, fixando CCK. O 
cálculo realizado ao final da Tabela 8.1 mostra que, para sintetizar 
o equivalente a 1 molécula de hexose, 6 moléculas de CCK são fixa¬ 
das áq custo de 18 ATP e 12 NADPH. Em outras palavras, o delo 
de Calvin consome duas moléculas de NADPH e tres de ATP para 
cada uma de CO : fixado em carboidratos. 

É possível calcular a eficiência termodinâmica máxima geral 
da fotossíntese se for conhecido o conteúdo de energia da luz, o 
requerimento quântico mínimo (moles de quanta absorvidos para 
cada mole de CCK fixado; ver Capito lo 7) e a energia estocada em 
cada molécula de carboidrato íhexose). 

A luz vermelha a 680 nm contém 173 kj (42 kcal) por mole de 
lólons. O requerimento quântico mínimo é geralmente calculado em 
8 fótons por molécula de C0 2 fixada, embora o número obtido expe¬ 
rimental mento seja 9 a 10 (ver Capitulo 7 1 , Desta forma, a quantida¬ 
de mínima de energia luminosa necessária para reduzir 6 moles de 
CCK a um mole de hexose é aproximadamente 6 >í S x 175 kj - 8.400 
kj (2.016 kcal). Entretanto, um mole de uma hexose tipo frutose libe¬ 
ra apenas 2.804 kj (673 kcal], quando totalmente oxidado. 

Comparando 8.400 e 2.804 kj, ve-se que a eficiência termodi¬ 
nâmica máxima geral da fotossíntese ê de aproximadamente 33%, 
Entretanto, a maior parte da energia luminosa nãoutilizada é per¬ 
dida durante a geração do ATP e do NADPH pelas reações lumi¬ 
nosas (ver Capítulo 7), em vez de durante a operação do eido de 
Calvin, 

A eficiência do ciclo de Calvin pode ser mais diretamente cal¬ 
culada, computand^se as mudanças na energia livre associadas com 
a hidrólise do ATP e a oxidação do NADPH, que são 29 e 217 k] (7 e 
^2 kca!) por mole, respectivamentei A lista que sumariza as reações 
do ciclo de Calvin mostrou que a síntese de 1 molécula de frutose-6- 
fosfato a partir de 6 moléculas de CCK utiliza 12 moléculas de NA- 
l.JPI ] e 18 de ATA Assim, o rido de Calvin consome (12 x 217) + (18 
y 24) = 3126 k] (750 kcal) na forma de NADPH e ATP, resultando em 
uma eficiência termodinâmica de aproximadamente 90%. 

Um exame desses cálculos mostra que a maior parte da ener¬ 
gia necessária para a conversão do CCK a carboidrato vem do NA- 


■, àv I i imparia nlu diíSliU.ar qiiç ntTrii Unjas as Iriowr.s íosfoto dtnani o doro- 
[.■LibUi ,'U]Ní j Jr uifi ‘■■í.-.íiií UíSfM.s- ífK»jjltj não unvulvitias cüüfi s da 

ribulos^-1 ,5-biítófato pode is£r exporiaJu para O dtosol paia a ínrmação da sacam* 
■i- "Hi permjintctíi nu fstrnina tio l li>roplasio r í.mdv syrà convertido a amido pnr 
jhU-rríLLidtu de outros mcLaboljlos 


D PH Isto é. 2 moles de NADPH x 52 kcal moH - 1Ü4 kcai, Dor ■ 

3 moles de ATP * 7 kcal moT 1 » 21 kcal. Assim, 83% noí Jj e 
kcal) da energia estocada provém do redutor NADPH 

O cicio de Calvin não ocorre em todas as #êhilas âütotròfica 
Algumas bactérias anacróbicas utilizam outras rotas para o Crtfs ^ 
mento autotròfico: 

* A síntese, mediada pela íermdoxina, de ácidos orgânicos de¬ 
rivados do acetil- e sudnil-CoA via uma reversão'do eido do 
ácido cítrico (o eido redutivo do ácido CãrboxíUco das bactéri¬ 
as verdes sulfurosas), 

* O ciclo produtor de glioxílato ía rota do hidroxipropionato 
das bactérias verdes não-sulfurosas) 

* A rota linear (rota do acetü-CoÁ) das bactérias acetogênicas e 
mctanogênicas. 

Embora o ciclo de Calvin seja quantitativa mente a rota mais 
importante da fixação autotrófica do CÜ 2 , outras rotas foram tam¬ 
bém descritas. 


REGULAÇÃO DO CICLO DÉ CALVIN 


À alta eficiência energética do ciclo de Calvin indica que algu¬ 
ma forma de regulação garante que todos os intermediários este¬ 
jam em concentrações adequadas e que o ciclo seja desligado 
quando não sc faz necessário durante o período de escuro. Em 
geral, variações na concentração ou na atividade específica de en¬ 
zimas modulam as taxas catalíticas, ajustando, assim, o nível de 
metabólitòs no ciclo. 

Alterações na expressão gênica e na biossíntese de proteínas 
regulam a concentração de enzimas. Modificações pós-lranslario 
nais de proteínas contribuem para a regulação da atividade enzi- 
mãtíca. Em âmbito genético, a quantidade de cada enzima presente 
no estroma do cioroplasto é regulada por mecanismos que contro¬ 
lam a expressão dos genomas do núcleo e do cioroplasto (Maier e 
cols v l995;Purton, 1995). 

No curto prazo, a regulação do ciclo de Calvin é obtida por 
vários mecanismos que otimizam a concentração dos intermediá¬ 
rios, Tais mecanismos minimizam reações que operam em dire¬ 
ções opostas, as quais desperdiçariam recursos (Wolosíuk ecols-, 
1993). Dois mecanismos gerais podem alterar as propriedades u- 
néticas das enzimas: 

1. A transformação das ligações covalentes, tipo a redução dos 
dissulfitos q a ca rba mil ação dos grupos a mino, que vão gerar 
uma enzima quimicamente modificada. 

2. A modificação das interações não-cova lentes, tipo a ligação 
de metabólitòs ou mudanças na composição do ambiente ee 
lular (p. ex, pH). Ademais, a ligação das enzimas âs membra¬ 
nas do tilacóide aumenta a eficiência do ciclo de Ca \ ]] i, 
alcançando, assim, um nível maior de organização qut áio - 
rece a canalização e a proteção dos substratos. 


A atívaçao de enzimas, dependente da luz, regula 
o eido de Calvin 


Cinco enzimas reguladas pela luz operam no 


ciclo de Calvin: 


1, Ruh isco 


Fotos* intese: reações cie carboxilação t79 


2 N ADP:gricera 1 deíd o-3-f os/a k ■ desidrOgenaso 

3. F rii tí)se-1 ,ó-b i h isía iase 

4. Sedo- liep t u tose- 1,7-bífosfa tase 

5. RibuJose-5-fnsf^to quinas* 

As últimas quatro enzimas cantem um ou mais grupos dis- 
sulfito i —S—5—). A luz controla a atividade dessas quatro enzi- 
m is por intermédio do sistema ferredoxina-tiorredoxina. um 
mecanismo de oxirreduçãn co valente baseado em um tíol e identi¬ 
ficado por Bob Buchanan e colaboradores (Buchanan, 1930; Wolo- 
i' cote, 1993; Besse e Buchanan, 1997, Schürmann e jacquot, 
7000). No escuro, esses resíduos estão no estado oxidado (—S— 
S —) H que deixa a enzima inativa ou suba ti va. A luz, o grupo — S — 
5— t- reduzido ao seu estado gulfidril (— SH HS—). Tal alteração 
redox leva a ativação da enzima f Figura 8.5). A resolução da estru¬ 
tura cr Ls ta J i na d t ca d a m em bro do sis tema íer red cxina-t ii;irredoxi- 
na l' das enzimas-alvo frutoso-l.b-bifõsfatase e NADProalato 
desidrogenase (Daí e coís., 2000) forneceu valiosas informações 
sobre os mecanismos envolvidos nesses processos. 

Fsse sinal da suJfidrila (também chamada de ditiol) da prote¬ 
ína de regulação tiorredoxina e transmitido para enzimas-alvo es¬ 
pecificas, resultando em sua ativação (ver Tópico 8.4 na Internet). 
Fm alguns casos üal como a íru tose-1 A>-bi fosfata se), a ativação li¬ 
gada a tidrraloxina é acentuada par um efetor ip. ex v o substrato 
fruíose-l ,ó^bi fosfato). 

A inativaçlo das enzimas-alvo, observada durante o escure¬ 
cimento, parece ocorrer por uma reversão da rota de redução (ati¬ 
vação). Isto é, o oxigénio converte a tíorredoxina e as enzimas-alvo 
do estado reduzido (—SH HS—) para o estado oxidado ( —S— 5— 
i Ovando, assim, ã ínativação da enzima (ver Figura 8.5; ver tam¬ 
bém Tóptco 8.4 na Internet). As últimas quatro enzimas listadas 
aqiJÈ são reguladas diretamente pela tíorredoxina; a primeira enzi¬ 
ma. rubisco, é regulada indiretamente por uma enzima acessória 
da tiorredoxinaa rubisco a ti v ase (ver a próxima seção). 

A atividade da rubisco aumenta na luz 

A atividade da rubisco também é regulada pela luz, porém a 
enzima não responde a tiorredoxina. George Lorimer e colabora¬ 
dores descobriram que a rubisco é ativada quando um CO, de ati- 
\açàu mm a molécula diferente do CO, substrato que se torna 
Eixadu) reage lentamente com um grupo sem carga da lisí- 
na j ^ ertlru s ^bo ativo da enzima. O deriv ado de carbamato re- 
su tante (um novo sítio aniônico) se liga, então, rapidamente ao 
produzindo o complexo ativado (Figura 8.t>j. 

P r _ótons são liberados durante a formação do complexo 

ema rio rubisco-CCte-fvlg-ç, de foíma que a ativação e promovida 

P 1 -^um aumento no pH e na concentração de Mg- + . Assim, as alte- 

rríÇoi i em pH e Nlg- dependentes da luz observadas no estro ma 

ur próxima seção) parecem facilitar a ativação observada da ru- 
bjsco pela iuz. 

fistado ativo, a rubisco liga uma outra molécula de CO : , 
TM LÍ k ,rma 2,3-enediül da ribu3usH,>bifosfato { P-O- 

rih 5, I - fçiP ^ 'CHOH-C HjO-P), pio d uzind o 2-ca rcoxil-3-cet i ►- 
ui l,D-bifosfato, A extrema instabilidade deste último mter- 
Jdrm u mdu/ á divagem da ligação que une os carbonos 2 e 3 
_ n ujQ5e-l x >bj fosíato e, como consequência, a rubisco libera duas 
bétulas de 3-fosíogliceraio. 



(reduzida) 

Trarredoxíng 


t— r 

SH HS 


(oxidada) 
Tiorrerjo/ina 
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FIGURA 8.5 (J sistema ferredoxina-tiorredoxina reduz enzimas 
específicay na Euz A partir da redução, as enzimas biii&sintehcas são 
convertidas do estado inativo para um estado ativo O procedi ■ de 
ativação inicia na luz pela redução da terredoxlna petc« íotossistema 3 
(ver Capítulo 7x A ferredoxina redu/ida mais dois prdtonssão 
utilizados para reduzir o grupo catalítico ativo dissulfito (— 5—5— * da 
enzima ferro-sulfurosa ferredoxina; borre d o xi na fedutase,oque. por sua 
vez, reduz a ligação dissulfito í—5 —$ —) altamente específica da 
pequena proteína regula toda tiorredoxína (ver Tópico 8,4 na Internet, 
pa ra mai > de ta I he - j A form a redu/id a i —5 H FiS— i da ti o r redo^ i n n 
reduz, então, a ligação dissulfito critica (converte —S—S— a —SH HS— 
\ de uma enzima-alvo, leg ando, desse modo, a ativação daquela enzima. 
O sinal de luz é r assim, convertido a urn sirtul sulíidnl. ou —SH. v ta 
ferredoxina e a enzima ferredpxmáitiorredoxina redutase 


A ligaçao de açúcares fosfato, tais como ribulcse-í^-bÉioste- 
lo, d rubisco evita a carbami fação. Lte açúcares fosfato podem ser 
removidos pda enzima rubisco ativase, em uma reação que requer 
o uso de AFP. A função principal da rubisco a th ase é acelerar a 
liberação dos açúcares fosfato ligados, preparando, assim, j rubis¬ 
co para a carbamilação (Salvucci e Ogren, 39%. ver também Tópi¬ 
co 8.5 na Internet). 

A rubisco é também regulada por um açúcar fosfato natuml 
carboxiarabinitoI-1 -fosfato, muito semelhante ao intermedianc 
transitórÍL> dc seis carbonos da reação de carboxilação Esse inibi¬ 
dor esta presente em baixas concentrações nas tolhas de muitas 
espécies e em altas concentrações ms folhas de leguminosas como 
a soja e o feijoeiro. Çarboxiarablnitol-Í-fosfeto íiga-se ã rubisco ,i 
noite e e removido pela ação da rubisco ativase pola manhã quan¬ 
do o fluxo de to tons aumenta 
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FIGURA 8,6 Um;i maneira pela qual a r libiseo e ativada envolve a formarão de um l omplexo 
ejrbarmio-M/ + no grupo s-amíno de uma lisína, dentro do sítio ativn da er/ima, Oesis prótons 
são liberados. A ativação é acentuada peio aumento ha concentração de Mg-- e pH maís elevado 
íbnlva concentração de H - 1 que resulta da iluminação. Ü LO participante da reação carbamato- 
não é o mesmo que o CO envolvido na earboaitação da ribulose I C-biiosiato, 


Trabalhos recentes têm demonstrado que, em algumas plan¬ 
tas, a rubisco ativa se é regulada pelo sistema ferredoxina-tiorredo- 
xina (Zbange Portis, 1999), Alem de conectara tiorredoxina a todas 
as cinco enzimas regulatorias do ciclo de Calvin, a descoberta for¬ 
nece um novo mecanismo para ligar a luz à regulação da atividade 
enzixnática. 

Movimentos iònkos dependentes da luz regulam as 
enzimas do delo de Calvin 

A luz provoca alterações iònicas reversíveis no estroma, as 
quais vão influenciar a atividade da rubisco e outras enzimas do 
cloroplasto. No momento em que a iluminação inicia, prótons são 
bombeados do es trama para o lume dos tiJacóides. 0 efluxo de 
prótons è acoplado a absorção do Mg-- para o estruma. Tais fluxos 
Jónicos reduzem a concentração estrumai de ET (pH 7 8) e au¬ 

mentam a concentração de Mg-n Essas alterações na composição 
tônica do estruma do cloroplasto são invertidas quando escurece, 

Várias enzimas do ciclo de Calvin (rubisco, frutosed,ó-bifo&- 
l a t a se, sed o-heptu 1 ose-1 r ?-bi f osfata se e r j b o! ose-5-fo$fa to qu i n ase) 
são mais ativas em pH 8 do que em pH 7 e necessitam de Mg 2r 
corno um co-fator para a catálise. Portanto, esses fluxos iónicos 
dependentes da luz aumentam a atividade de enzimas-chave do 
ciclo de Calvin (Heldt, 1979), 

0 transporte de membrana dependente 
da luz regula o ciclo de Calvin 

À taxa na qual o carbono é exportado do cloroplasto tem fun¬ 
ção na regqlação do ciclo de Calvin. O carbono é exportado como 
triosvs fosfato em troca de ortofüsfatu por meio de um transloca.- 
dor de fosfato na membrana interna do envoltório do cloroplasto 
(I líigge e Heldt, 1991), Para garantir a operação continua do ciclo 
de Calvin, pelo menos cinco sextos da triose fosfato precisam ser 
reciclados (ver Tabela 8.1 e Figura 8,3). Assim, nu máximo um sex¬ 
to pode ser exportado para a síntese de sacarose no citosol ou des- 
v ptira a síntese de amido dentro do doroplasto, A regulação 


desse aspecto do metabolismo fotossintético do carbono será dis¬ 
cutida mais adiante neste capítulo, quando se considerar a síntese 
de sacarose e amido. 

O CICLO FOTOSSINTÉTICO OXIDATIVO t 2 DO CARBONO 

Uma importante propriedade da rubisco é sua capacidade de 
catalisar tanto a reação de carboxilação quanto de oxigenação da 
RuBP. A oxigenação ê a reação primária em um processo conheci¬ 
do como foto rres pi ração, Devido ao fato de a fotossíntese e a lo- 
torrespiração trabalharem em direções diametral mente opostas, a 
fotorrespiração resulta em perda de C0 2 de células que estejam 
simultaneamente fixando CÒ> por meio do ciclo de Calvin fOgren, 
1984; Leegood e cols., 1995). 

Nesta seção, será descrito o ciclo fotossintético oxida ti vo L ■ 
do carbono — as reações que resultam na recuperação parcial de 
carbono perdido pela oxidação. 

A fixação fotossintética do C0 2 e a oxigenação 
fotor respiratória são reações que competem entre sí 

A incorporação de uma molécula de C8 no ísômero 2,3-enedi- 
ol da ribuloàe-l,5-bifosfato gera um intermediário instável que v 
rapidamente quebrado em 2-fqsfogJicolato e 3 -íosfogÍ ice rato l - 
gura 8.7 e Tabela 8.2, reação 1). A capacidade de catalisara oxige- 
nação da ribulose-lp-bifosfato é uma propriedade de todas J* 
rubiscos, independente da origem taxonòmica. Mesmo a ru 
das bactérias a li to tr óticas anaeróbicas catalisa a reação o oxi^t 

nase, quando exposta ao oxigénio. 

Como substratos alternativos para a rubisco, CCb e C ^ 
petem pela reação com a ribulose-To-bifosíato, pois a carboxi áp 
e oxigenação ocorrem dentro do mesmo sítio ativ o da enzima cl 
recendo-se iguais quantidades de CCq e t)» em um tubo dv 
as rubiscos de angiospermas fixam CQi aproximadamente H VI 
zes mais rápido do que oxigenam. Entretanto# uma solução dspp- 
sa em equilíbrio com o ar. a 25 1 possuí uma razão Lt A ^ * 
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pv xisstimo, são convertidas a glirina que, por sua m, é exportada para a mittKÓndria ç transformada em serina (trés carbonos), com a liberação 
l J’ yfr)l ant ^ ''' UTri ^' de carbono (um carbono) A serina é transportada para o pemussomo e transíonitada em glkvrato liste último flui pira o 
2-fosfurilado a 3-íosfogliceraío e incorporado ao rido de Calvin* O nitrogênio inorgânico (amónia) liberado pvJa mihxóndria e 
vermdh 0 ^°' ' F ' 1jisUi '^►Toração em am imã ridos, utilizandoos esquddos de carbono apropriad< ■ ■ (« cetoglutarato). A grande seta 







































































































































182 


Capítulo 8 


TABELA 8.2 

Reações do ciclo oxidativo foto»intétko C 2 do carbono 


Enzima 


Reação 


2 Ributose* 1 ,S-bifoífato + 2 0 2 2 fosfogJkolato + 2 3- 


1 fljbuiose-I.S-brfòsfato ctvboxilas&kwgenase ícloroplasto) 

2 , Fosfog fico fato fosfata se (doroplasto) 

3 Glícolato oxídase (peroxissomo) 

4, Catalase (peroxissomo) 

5 Glioxrlato:glutámato aminotransferase (pero x isso mo) 

6. Gficina dcscarboxilase (mítocõndria) 

7 . Serirra hidroximetiltransferase (nvitoeõndria) 

S. Serrna aminotransferase [peroxissomo) 

9. Hidroxipiruvaío redutase (peroxissomo) 

10. Glícerato quinase (doroplasto) 


fosfoglkerato + 4 H* 

2 fosfoglicolato + 2 H-,G -> 2 glicolato + 2 P, 

2 glicolato + 2 0 2 —> 2 gtioxilato + 2 
2 HjOj ■> 2 HyO + 0 2 

2 glioxilato + 2 glutamato > 2 glicina + 2 a-cetog luta rato 

glicina + NAD" + H + f Hq-ãcido fólico -> NADH + CG? + NH,c + 
meti leno- H*-á d do fólico 

Meitileno-K^ácido fólico + H 2 G + glicina -> serina + H 4 -éddo 
fólico 

serina + u-cetoglutarato -» hidroxipiruvato + glutamato 
Htdroxipiruvato + NADH + H 1 > glicerato + NAO*’ 

Glícerato + ATP -+ 3-fosfoglkerato + ADR + H* 


Observações Quando da liberação de glicolato do doroplasto (reações 2 > 3). & interação dessa organela com o peroxissomo e o mitocòndna desencadeia 
a seguinte reaçlo geral: 

2 Glicolato + glutamato + Q; - gficerato + u-cetogíutaraio + NH 4 * + CQ 5 + H 2 Q 

0 3-fosfog(icereto formado no doroplasto (reação 10) è convertido a ribulose-1 p 5-bifosfato por meio das reações redutiva e regenerativa do tido de 
Calvin A amónia e o u-cetoglutarato são convertidos a glutamato no doroplasto pela ação da glutamato sintase (GOGAT) ligada á ferredoxína. 

P, significa fosfato inorgânico, 


’ '."4 3 (ver Tópicos 8.2 e 83 da Intenet). Nessas concentrações, a 
..írbt>x ilação no ar ganha cia oxigenação por uma margem de ape¬ 
nas trés para uni 

: ■ ;k lo oxidativo fótossintéfico G do carbono atua como uma 
<[ ■ i ação de rescaldo para recuperar o carbono fixado perdido du¬ 
rante n fotorrespiração pela reação oxigenase da rubisco (Tópico 
8.6 na Internet), O 2-fosfoglicolatõ formado no doroplasto pela 
oxigenação da ribu!ose-1,>bifosfato é rapidamente hidrolisado a 
glicolato por uma fosfatase específica do doroplasto (Figura 87 e 
Tabela 8,2.. reação 2}. O metabolismo subsequente do glicolato en¬ 
volve a cooperação de ou tias duas urga nelas: peroxíssomos e mi- 
tocóndrias (ver Capítulo 1) (Tolbert, 1981). 

Ü glicolato deixa o doroplasto por meio de urna proteína trans¬ 
portadora específica na membrana do envoltório e se difunde para 
" peroxissomo, Lá, é oxidado a glioxilato e peróxido de hidrogé¬ 
nio (hUt K) por uma uxidase dependente de uma fia vi na mononu- 
cleotídeo: glicolato oxidase (Figura 8.7 e Tabela 8.2, reação 3). As 
grandes quantidades de peróxido de Hidrogênio liberadas no pe- 
roxíssomo são destruídas pela ação da ca ta 3 a se (Tabela 8.2, reação 
4), enquanto o glioxilato passa por uma transaminação (reação 5). 
Ü doador do grupo a mirto para esta transaminação é provável- 
rnenlr o glutamato e o produto, o aminoácido glícína, 

Á glii ina deixa tf peroxissomo e entra na rnttocóndría (ver Fi¬ 
gura 8.7)). Lã, o complexo multienzimático glicina descarboxilase 
catalisa a conversão de duas moléculas de glidna e uma de NAD L 
a uma molécula de serina, NADH, NHp e CO, (Tabela 8.2, reações 
k ^ complexo multienzimático, presente em grandes conceiv 
trações na matriz das mitocôndrías das plantas, é composto por 
quatro proteínas, denominadas proteína-H (um polipeptídco con¬ 
tendo uma Upoamlda), proteína-P (uma proteína de 2(10 kDa, ho- 


mo d i mero, contendo um piridoxal fosfato), proteína-T (uma pro¬ 
teína dependente do ácido fólico) e proteína-L (uma proteína con¬ 
tendo uma fiavma adênina núcleotídeo). 

A amónia formada durante a oxidação da glicina difunde-se 
rapidamente da matriz da mitocóndria para o doroplasto, onde a 
glutamina sintetase irá combinada com os esqueletos de carbono 
para formar aminoãcidos. A sen na recém-formada deixa a mito- 
cóndria e entra no peroxissomo, onde é convertida, primeiro por 
transaminação, a hidroxipiruvato e, depois, por uma redução de¬ 


pendente de NAD, a glícerato (reação 9). 

Uni shuttk demalato-oxalacetato transfere MADH do citoplas¬ 
ma para o peroxissomo, mantendo, assim, uma concentração ade¬ 
quada de NADH para esta reação. Finalmente, o glicerato reentra 
no doroplasto, onde é fosfonlado, produzindo 3-fosfoglicerato f Ta¬ 
bela 8.2, reação 10). 

Na fotorrespiração, vários compostos circulam combinados per 
dois ridos. Em um dos ridos, o carbono sai do doroplasto em duas 
moléculas de glicolato e retoma em uma molécula de glicerato. No 
outro ciclo, o nitrogênio deixa o doroplasto em uma molécula de 
glutamato e retoma em uma molécula de amónia (juntamente o>m 
uma molécula de u-cetogluiarato) (ver Figura 8.7). 

Em síntese, duas moléculas de fosfoglicolato (quatro átomos 
de carbono), perdidos doddo de Calvin pela oxigenação da RuBP, 
são convertidas em uma molécula de 3-fosfoglicerafó (três átomos 
de carbono) e um C0 2 . Em outras palavras, 75% do carbono perdi¬ 
do pela oxigenação da ribulose-l^-bifosfato são recuperados pdo 
ciclo oxida ti vo fo tossiu té tico C’ do carbono e retornados ao eu o 
de Calvin (Lorimer. 1981), 

||or outro lado, o nitrogênio inorgânico total permanece ina 
tem do, pois a formação de nitrogénio inorgânico (NHp) na nutO' 
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cõndnã c balanceada pela síntese de glutamina no cloroplasto. 5i- 
niil-umente, o uso de NADH no pomrissomo (pela hídrovipirmvi- 
to redutasej é balanceado pela redução do NAD' nn mitocõndría 
(peia glírina descarboxilaseí. 

A competição entre a carboxífaçào e a oxigenação reduz 
a eficiência da fotossínfese 

Devido à ocorrência simultânea da fotorrespíração eda fotos- 
sínfese, e mudo difícil medir a taxa de íotortespi ração em células 
intactas. Duas moléculas de 2-fosíoglicolcito (quatro átomt >s de car- 
bont^.í são necessários para formar uma mo fécula de 3-fosfogli ce¬ 
ra to, com a liberação de uma molécula de CO;, assim., em teoria, 
u m quarto do carbono que entra no eido oxidativo fotossíntétíco 
C- do carbono é liberado na forma de CCM 

.Medições de CO. liberado pelas folhas de girassol apoiam es¬ 
tes cálculos. Tal resultado indica que a taxa real de totossintese é 
aproximadamente 120 a 125% da taxa medida. A razão dccarboxi- 
lação para oxigenação ne ar, a 25 *C é calculada entre 2,5 e 3, Cál- 
eul"S mais precisos indicam que a fotorrespi ração reduz a eficiência 
da fixação íotossintática do carbono de r,, para aproximadamen¬ 
te 50%, 

Fstvi eficiência reduzida pode ser medida como um aumento 
na necessidade quântica para a fixação do CO : sob condições pro- 
prí ias para a fotorrespiração íar com alto O- e baixo CCM, opostas 
às condições não-fotorrespi iatortas (baixo 0 2 e alto CCM, 

A carboxííaçâo e a oxigenação estão intimamente 
interligadas nas folhas intactas 

U metabolismo fotossintético do carbono nas folhas intactas 
reflete o balanço integrado entre dois ciclos mutualmente opostos 
interligados í Figura 8.8). O ciclo de Calvin pode operar indepen¬ 


dentemente, porém o eido oxidativo folossintético C. do carbono 
depende do ciclo de Calvin para o suprimento de ribuli.ise-l.vbi- 
fósfato, O balanço entre os dois eidos è determinada por três fato¬ 
res: as propriedades cinéticas da ruhisça, as concentrações dos 
substratos CO : e Cb c a temperatura, 

Com o aumento da temperatura, a concentração de CO : . em 
uma solução em equilíbrio com o ar decresce mais rapidamente do 
que a concentração de Oi (ver Tópico 83 na Internet). Conse¬ 
quentemente,. a razão das concentrações de CO. para 0 : decresce 
com o aumento da temperatura. Como resultado desta proprieda¬ 
de, a fotorrespi ração (oxigenação) aumenta relativamente á fotos- 
síntese fcarboxiJaçãol com o aumento da temperatura. Tal efeito e 
acentuado pelas propriedades cinéticas da mbisco, o que também 
resulta em um aumento relativo da oxigenação cm altas tempera¬ 
turas (Ku e Eduards, 1978). Fm geral então, o aumento progressi¬ 
vo da temperatura altera n balanço na direção oposta ao delo de 
Calvin e em direção do ciclo oxidativo fotossintético do carbono 
(ver Capítulo 9), 

A função biológica da fotorrespi ração è desconhecida 

Embora o ciclo oxidativo fotossintético G do carbono recu¬ 
pere 75% do carbono origina]mente perdido do ciclo de Calvin 
como 2-fosfoglicolato, por que há formação do 2-íõsfoglicolatcv 
Uma possível explicação e que a formação do 2-íostoglicoIato e 
uma consequência da química da reação de ca rbox ilação, a qual 
requer um intermediário que possa reagir tanto com o CQ : quanto 
com o CM 

Tal reação teria pouca conseqiiènda durante os primórdios da 
evolução, se a razão de C(> para &> no ar fosse maior do que é hoje 
Entretanto, as baixas razões C0 : :0. prevalecentes em tempos mo¬ 
dernos conduzem â fotorrespi ração, sem nenhuma outra função se¬ 
não a recuperação de parte do carbono presente no 2-fostbglieolato 



Transporte de Ciclo oxtdativo 

elétrons e eido de Caivin fotossintétke C . do carbono 

FIGURA 8,8 (. 1 fluxo de carbono na folha é determinado pelo balanço entre dois 

ciclos mutualittunle upbslos. Enquanto o eido de Calvin é capa/ de operai 
índepend ente men te na presença de sub&tríilos adequndtjs gerados pdo transporte 
iolossiiitütico de elétrons, o riclo uxidatiui íotossinlêtico l Ju carbono rvquei nina 
operação continuada dorido de Calvin para regenerai seu material inicial, ribulose 
In-bHosíato. 
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i >Litra possível explicação équc .1 fntorrespi ração é importan 
u r sobretudo sob condições de alta intensidade luminosa e baixa 
( um cn [ração in tercei tilar de C t h (p- cv. 110 leehamenfo dos cstô- 
matos sbt esÊHessê hídrico), para dissipar p excesso de ATF e o 
poder redutor das reações luminosas e, assim, impedir possíveis 
danos ào aparelho fotótòintètieo, Mutantes dc Aúbiâopsis incapa¬ 
zes de fotorrespir.ir crescem nprma Imente sob concentrações de 
2% de C0 3 , porem morrem rapidamente se transferidos para o ar 
com concentrações normais. Existem evidencias., de estudos com 
plantas tíamgêhicas, que a fotorrespiração protege as plantas C3 
da fotoxidiição e Jotojnibição (KojííiIíí e Ta kc ba, 1996). .Mais c.stii 
dos sobre a fotorrespíração são necessários para melhorar a com¬ 
preensão a respeito do funcionamento desse processo. 


Às proteínas que funcionam como bombas de CC^ i> \ \( t 
ião estão presentes cm células oue crescem em a\i^ T,__ . ' 


nao estão presentes em ce tuias que crescem em altas concent 
çòes de COi, mas sua expressão ú induzida quando as céluh 

é 

no 


expostas a baixas concentrações de CCk O HCOj- atumulad - 
convertido a CO : pela enzima anidrase carbônica e oíO c*nr ° V 
rido de Calvin, - a 

A consequência metabólica deste enriquecimento um CO > 
supressão da oxigenação da ribulose bifosfatp e r desta f ürm ^ * 
supressão da fotorrespí ração. O custo energético dc tal adaptar^ 
c 0 ATI 1 adicional necessário para concentrar 0 CO*. 


MECANISMO DE CONCENTRAÇÃO DO C0 3 ti O CICLO 
C* DO CARBONO 


MECANISMO DE CONCENTRAÇÃO DO COj i; 

BOMBAS DAS ALGAS E CfANOBACTÉRIAS 

Muitas plantas não fotorrespiram ou fotorrespiram muito pou¬ 
co. Essas plantas possuem rubíscos normais e sua falta de f o torres- 
piração é uma consequência de mecanismos que concentram 0 CO : 
no ambiente da rubisco, suprimindo, assim, a reação de oxigena¬ 
ção. 

Nesta e nas duas seções seguintes, serão discutidos três meca¬ 
nismos para concentrar CO; no sítio de carboxilação: 

I Fixação íotossintetica do carbono via C 4 (Q) 

2 , Mela b ol i s mo á eido d a s c ra ss u lá cea s {C A N1) 

3. Bombas de CO; na membrana plasma ti ca 

Os dois primeiros mecanismos de concentração de CO; são 
encontrados em algumas angiospermas e envolvem adições ao ei¬ 
do de Calvin. Plantas com o metabolismo C 4 são em geral encon¬ 
tradas em ambientes quentes; plantas C AM são típicas de ambientes 
de deserto. Vamos examinar cada um desses dois sistemas, após 
considerar o terceiro mecanismo: uma bomba de CO; encontrada 
nas plantas aquáticas que tem sido extensiva mente estudada em 
danobiaetárias e algas unicelulares. 

Quando cultivadas em ar enriquecido com S% de CO; e de¬ 
pois transferidas para um meio com baixo CO., as células de algas 
e rianobactérias apresentam sintomas típicos de fotorrespíração 
1 inibição da fotossíntese pelo 0 2 em baixas concentrações de C0 2 ). 
l urem, se as células forem cultivadas ém ar contendo Q,Ü 37 u de 
C0;. r tdciH rapidamente desenvolvem a capacidade de concentrar 
in ter namente carbono inorgânico (CO; mais TICO,)- Sob tais con- 
iJioifs de baixa concentração de CCT, as células não apresentam 
mais a íotorrespiração. 

A rubisco opera muito abaixo da sua atividade específica má- 
.■.irna nas concentrações deCCb encontradas em ambientes aquâ- 
tiojh, (írganismos marinhos e de água doce superam tal problema 
acumulando carbono inorgânico, por meio de bombas de CO; e 
HCO 3 na membrana piasmática, O ÀTP proveniente das reações 
luminosas fornece a energia necessária para a captação ativa do 
CU , e do HCO-i . U carbono inorgânico total dentro de algumas 
células de rianobactérias pode atingir concentrações de 50 mM 
(Ogawa e Kaplan, 1987). Trabalhos recentes indicam que um único 
gene que codifica um fator de transcrição pode regular a expres- 
são dos genes que codificam os componentes do mecanismo de 
cuncen tração do CO; nas algas (Xiang e cols,, 2ÜU1). 


Existem diferenças na anatomia das folhas entre plantas que 
possuem o ciclo Q do carbono (chamadas de pkntas CJ e aquelas 
que fotossinletizam somente via 0 ciclo fotossintétíco de Calvin 
(pkuiUK Q- Uma secção transversal de uma folha típica C, revela 
um tipo principal de células que possuem cloroplastos, 0 mesufi- 
lo. Já uma folha típica Q possuí dois tipos distintos de células que 
contêm domplaslos: células do mesofilo e bainha vascular (ou 
KTfjjjr, coroa em alemão) (Figura 8.9). 

Há uma considerável variação anatômica no arranjo dessas 
células da bainha vascular com relação ao mesofilo e ao tecido vas¬ 
cular Em todos os casos, entretanto, a operação do ciclo Q requer 
um esforço cooperativo de ambos os tipos de células 1 . Nenhuma 
célula do mesofilo de um planta C 4 esta a mais do que duas ou três 
células de distância da célula de bainha mais próxima (ver Figura 
8 9A); Além disso, uma extensiva rede de plasmodesmas (ver Fi¬ 
gura 1.27) conecta as células do mesofilo e da bainha, fornecendo, 
assim, uma rota para 0 fluxo de metnbólitos entre os dois tipos de 
células. 

O malato e 0 aspartato são os produtos da carboxifaçao 
do eido Ç A 

A marcação inicial de ácidos Cj foi observada primeiro em 
estudos com n CÜ : em cana-de-açúcar, por H.P Korlshack e cola¬ 
boradores, e em milho, por V. Karpiiov e colaboradores. Quando 
as folhas eram expostas ao N CÜ: por alguns segundos, na presen¬ 
ça de luz, 70 a 8 ÜT> do marcador eram recuperados nos ácidos C- 
malato e aspartato — um padrão muito diferente daquele obser¬ 
vado nas folhas que fotos sintetizam somente via ciclo de Calvin. 

Na busca dessas observações iniciais, M D. Hatch eCR. Slack 
elucidaram 0 que e hoje conhecido como 0 ciclo fotossintétíco C ; 
do carbono (ciclo C 4 ) (Figura 8.10). Eles descobriram que os ácidos 
Q malato e aspartato são os primeiros intermediários estáveis de¬ 
tecta veis da fotossíntese em folhas de cana-de-açúcar e que o áto¬ 
mo de carbono 4 do malato, subseqüen temente, torna-se 0 átomo 
de carbono 1 do 3 -fosfógJicerato (Hatch c Slack, l%b). A carhoxi ,v 
ção inicial nessas folhas não é catalisada peia rubisco, mas pôa 
PEP (fosfoenolpiruvato) caiboxilase (Chollet e cols„ 1996), 


r N de r Estudos, recente, cu m planas vU íámili.J ChcnopmiiaaML-. ácmvi^rjm 
quíré possível a 0( orféntía 1U ■ folossintestíÇá é|xt pjíintâ^ 
apararão dos ntoOBSSOS «m dois típoà cnfltiLis, É j chaiWAda luíossitituso c 4 c 1 
uL Lipiic célula Pani mais delata, ver «$*&* R.E 20O2.G* P l«uu-,níhosis m 
lurrtislríal [d.intb dois* iu>t rcquiru Kr aiv àhil^fiiv JícrfJí m 1'hmt t ■ 

f rulmiitiás cltndás trabalho 
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FJ6URA 8.9 Sr. ões transe i?rsa'is do folhas mostrando a.s dijerenças 
anatômicas entre as plantas C o C, (A.) Uma planta Q 
m<jnoc< 3 ti lod r«nLM, LsHiii-de■ aç liça r \ Satcharuiu *<ffh mmm I f l n ox). (E) 
Uma planta C monocotijedônea, uma gram inea i Pe? sp ) (24iM. (C) 
Uma piarxta C 5 dtaitileddnea, Flaveria ansintlt^ioi (.-bfrmruííi i (740x) 
A> células da bainha vascular sân grandes nas tolhasU, (A o C) o 
nenhuma célula do mesoíilo está a mais do que duas a três còlulãs do 
distancia da célula da bainha mais próxima, Estas características 
aná ton 3 ica s não estã( i prose ntes na folia í (B), (Üi Mi ideli■ 
tridimensional de uma folha C*. (E) ElttAomicrografía tio varredura 
de uma folha C s de irkklki initans, mostrando as pontoações com 
pfôsniodc&ma.s nas células da bainli.i vascular polos quais os 
metabólíto^do delo Q do carbono, aciudiLi se, >ao transportados ( A 
i k lí 1 ' 1 David Webb. U cedido por Athenn Ml Kou n; D segundo i utfge 
e Higinbotham; I lIo Craig eUot>dchild ]\Í77) 
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A mancir.i peja qual o carbonu ó transferido do átomo de 
carbono -I do malato para o. átomo do caibono 1 do 3-fosfopli- 
CBjato tomou-se clara, quarido o envolvimento das células do 
tnesotito p da bainha vascular foi elucidado. As enzimas que 
participam do processo ocóptm em um dos dois tipos dc celu- 
] ã$ —pEP carboxilaseeá piruvato drtpfosfato diqmriase — sao 
restrita às célulàs do mesofilo; as destarboxilases e as enzimas 
do eido completo de Calvin estão confiadas às cdulas da ba¬ 
inha vascular. Com esse conhecimento, Hatch eSlack puderam 
formular um modelo básico do ciclo (Figura 8*11 e Tabela 8.3). 

O cído Cj concentra C0 3 nas células da bainha vascular 

O ciclo Q básico consiste de 4 estádios: 

1 Fixação do CO; pela fosfoenolpiruvato carboxílase nas cê- 
1 das do mesofilo, para formar um ácido C, (malato e/ou 
aspar ta to) 

2. Transporte dos ácidos C 4 para a bainha vascular 

3 . Descarbox ilação dos ácidos Q dentro da bainha vascular 
gerando CCX que é então reduzido a carboidrato via ciclo 
de Calvin 

4 . Transporte do ácido C 3 (piruvato ou danina), formado na 
etapa de descarboxilação, de volta à célula do mesofilo e 
regeneração do aceptor de CO; fosoenolpiiuvata 

Uma característica interessante do ciclo é que a regenera¬ 
ção do aceptor primário — fosfoenolpiruvato — consome duas 
ligações fosfato de "alta energia uma na reação catalisada pela 
piruvato ortofosfato diquinase (Tabela 3, reação 8) e outra na con¬ 
versão do PP,- a 2 !\ catalisada pela pirofos/atase (reação 9; ver tam¬ 
bém Figura 8.11). 

O transporte de metabolitos entre as células do mesofilo e da 
bainha vascular é acionado por gradientes de difusão ao longo dos 
numerosos plasmodesmas; 0 transporte dentro das células é regu¬ 
lado por gradientes de concentração e pela operação de transpor¬ 
tadores especializados no envoltório do doroplasto. Assim, 0 ciclo 
transfere efetivamente CO; da atmosfera para as células da bainha 



FIGURA S. 10 O ciclo íotossmtático C- básico envolve quatro estádios 
em dois tipos diferentes de células: íl \ Fixação do CO; em um ácido de 
quatro carbonos em uma célula do mesofilo (2) Transporte do ácido do 
quatro carbonos de uma célula do mesofilo para uma célula da bainha 
vascular (3) Descarboxilação do ácido de quatro carbonos gerando uma 
alta concentração de CO> na célula da bainha vascular O COa liberado é 
fixado pela rubisco e convertido a carboidrato pelo delo de Calvin, Ml 
Transporte do ácido de três carbonos residual de volta ã célula do 
mesofilo, onde 0 aceptor original de CO : , fosfoenolpiruvato, é 
regenerado. 


TABELA 8.3 

Reações do ciclo fotossintético Q do carbono 
Enzima 

T Fosfoenolpiruvato ÍPEP) carboxüase 
2. NADP:malato desidrogenase 
3- Aspartato aminotransferase 

4. Enzima NAD(P) ma li ca 

r j. fosfoenolpiruvato tarboxiqumase 

6, Alanina aminotransferase 

7. Adenilato quinase 

5. Pi ruvato-o rtof osf a to diquinase 
9. Pirofosfatase 


Reação 

Fosfoenolpiruvato + HC0 3 ' -> oxalacetato + P 
Oxalacetato + NADPH + H- malato + NADP- 
Oxalacetato + glutamato —> aspartato + .í-cetogluiarato 
Malato + NAD(P) r —> piruvato + CO? + NAD(P)H + H r 
Oxalacetato + ATP fosfoenolpiruvato + C0 2 + AOP 
Piruvato + glutamato «-> alanina + a-cetoíjlutarato 
AMR + ATP -s. 2 AOP 

Piruvato + P. + ATP -r fosfoenolpiruvato + AMP + PP, 

PP, + H ? 0 2 P, _ 


^ Díd; s k Q pp . iigníííkam fosfato inorgânico e pirofosfato, respectiva mente. 
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vascular. Esse processo de transporte gera uma concentração de 
CO: n as células da bainha vascular muito mais elevada do que 
podería ocorrer se houvesse equilíbrio com a atmosfera externa a 
Mha, Esta concentração elevada de CCT nas sítios de carboxi Lição 
da rubisco resulta na supressão da oxigenação da ribulose4,5-bi- 
tbsíato e, por consequência, da fo to rrespi ração. 

Descoberto nas gramíneas tropicais cana-de-açúcar e milho, o 

ciclo Q ocorre sabidamente em 16 famílias tanto de monucotiledô- 

neas quanto de dicotiledôneas e é particularmente proeminente 

em Poaceae {milho, milheto, sorgo, cana-de-açúcar), Chenopodia- 

ceac (/hríp/iw) e Cyperaceae. Aproximadamente 1de Iodas as 

vqvcies conhecidas possuem metabolismo Cê (Edwards e Walker, 
1953). 

Existem Ires variações do ciclo básico Ci que ocorrem em di¬ 
ferentes espécies (ver Tópico 8,7 na Internet). As variações dife- 
rvm prmapa]monte em relação ao ácido C A (malato ou aspartato) 

sn^pojtadn para a bainha vascular e na maneira de desearboxjla- 
cau, 

A concentração do C0 2 nas células da bainha vascular tem 
IJm dito custo energético 

O efeito líquido do eido Q é a conversão de uma solução 
f iluida de CO ; nas células do mesoíib em uma solução de CO, 
oncentrada nas células da bainha vascular Estudos com imi mu¬ 


tante de Amtmnihus cdulb, deficiente em PFP carboxtlase, mos¬ 
tram clara mente que a falta de um mecanismo efetivo para con¬ 
centrar o CO: na bainha vascular aumenta fortemente a 
to to rrespiração em uma planta C A (Dever e cota, 19%) 

A termodinâmica diz-nos que e necessário trabalho para esta¬ 
belecer e manter o gradiente de concentração de CO* na bainha 
vascular (para uma discussão detalhada da termodinâmica, ver 
Capítulo 2 na Internet), Este princípio também se aplica à opera¬ 
ção do ciclo Q, Do somatório das reações envolvidas, pode-se cal¬ 
cular o custo energético para a planta (Tabela 8,4). O cálculo mostra 
que o processo de concentração do CO : consome dois equivalem 
tes de ATP (duas ligações de "alta energia") por molécula de C0 2 
transportada Assim, a exigência total de energia para a fixação de 
Ct h pelos ciclos Cê e de Calvin combinados (calculados nas Tabe¬ 
las 8.4 e 8,1, respectivamente) éde cinco ATP mais dois NA PH por 
CO : fixado.* 

Em decorrência desta maior demanda energética, as plantas 
Q fotossintetizando sob condições que inibam a fotorrespiração 


N. iia í 'tepvndtrndfdü yiizima responjin et jH'loprm\sstulcdt'SC(irbi>>.ilavJLMjii 
CO ruis a dii bainho vànul.ir [vu aulitipof- iv Tópico ti í n.i Interneti 
eustn f,,a r ficar um dnco ou sei^ müléculn^de ATP, nuiüdoh NAl ÍPJ i por cada 

'• i 1 Ii-muIu rvfi | ? VV I .nvf..fr ewi Ntohtijftíthi i.< Ushtfahrti imtíi^atui Mnt ■■ 
N * IV York lülin Wílcv A Suik pp. JH2-2D11 
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TABELA 84 

CéÍcuIg da energia do ciclo fot ossfntétieo C 4 do carbono 

Fosfoenolpíruvato + HjO + NÂDPN + COj (mesof Ho) 

Malalo + NADP' 

Pi ru va to + P +■ ATP 
PP, 4 H ? 0 
AMP + ATP 

Lrquido; CO.* fmesofifoj + ATP 4 2 H ; 0 


> malato + NAÜP h 4 P, (mesofilo) 



‘ piruvato + NADPH + CO^ (bainha vascular} 
* fcsfòenolpiruvato + ÂMP + PP, (me-çof ilo) 
-► 2 P (mesofilol 
-> 2 ADR 

r CO,-, {bainha vascular) + 2 ADR + 2 P, 


Custo para concentrar C0 2 dentro da célula da bainha vascular - 2 ATP poT C0 2 


Notas Corno mostrado na reação i da Tabela 8.3, o H,0 e o C0 5 exibidos na primeira linha desta la bela reagem com o fodoenolpiruvato na forma de 
HCOj\ , 

p, e PP significam fosfato inorgânico e piro fosfato, respectiva mente, 


íaltõ CO»e baixo OJ requerem um maior número de tjitatüa de luz 
por CCh do que as plantas C\. Em uma atmosfera normal, o reque¬ 
rimento quântico das plantas G è alterado por fatores que afetam 
o balanço entre a fòtossíntese e a fotorrespi ração, tal como a tem¬ 
peratura. Por outro lado, em função dos mecanismos construídos 
para e\ ílara íotorrespiração, o requerimento quântico das plantas 
Cjj permanece constante sob diferentes condições ambientais (ver 
Figura 9.23). 

A luz regula a atividade de enzimas-chave de C 4 

A luz e essencial para a operação do ciclo Q porque regula 
várias enzimas especificas. Por exemplo, as atividades da PEP car- 
b oxi I ase, M A. Dl f ; m a I a to desid rogena se e pi r u va to o r tof os ta to d i - 
quinase (ver Tabela 83) sào reguladas em resposta a variações na 
densidade do fluxo de fótons por dois processos diferentes; redu- 
ção-oxidaçao dos grupos tíol e fosforilação-destosforilação. 

A \A DP:ma lato desidrogenase é regulada via sistema tiorre- 
dovina docíoroplasto {ver Figura 8.5). À enzima ê reduzida (ativa¬ 
da) com a iluminação das folhas e oxidada (inativada) quando 
escurece. A PEP carboxilase è ativada por um mecanismo de fosfo- 
rilação desfosforifeção dependente da luz que ainda não foi carac¬ 
terizado. 

0 terceiro membro regulador da rota Q, piruvato ortofosfato 
diquinase, é rapidamente inativadü por uma estranha fosfortlação 
da enzima dependente de A DP, quando a densidade do fluxo de 
fótons decresce (Bumell e Hatch, 1985). A ativação é obtida pela 
I li vagem íosfolítica desse grupo fosfato. Ambas as reações, fosfo- 
riUção e desfosíorilação, parecem ser catalisadas por uma única 
proteína regulalória, 

0 rido Q reduz a fotorrespi ração e a perda de áqua em 
climas quentes e secos 

Duas características do ciclo Q nas plantas C - suprimem us 
eleitos deletérios das altas temperaturas na fotossintesc anterior- 
mente citados. Primeiro, a afinidade da PEP caiboxílase por yeu 
substrato, HC(, é suíiriente mente alta, o que mantém a enzima 


saturada por HCCP em equilíbrio com níveis de CO z atmosféri¬ 
cos. Ademais, devido ao seu substrato ser o HCO-,-., o oxigênio nau 
e competidor na reação. Essa alta atividade da PEPcarboxilase per¬ 
mite ás plantas C 4 reduzir a abertura estomáhca e r assim, conser¬ 
var água, enquanto fixa CO] em velocidade igual ou maior do que 
as plantas C> A segunda característica benéfica é a supressão da 
fotorrespi ração, resultante da concentração do CG : nas células da 
bainha vascular (Marocco e cols., 1998). 

Pais características permitem às plantas C 4 fotossintetizar mais 
efidentemente em altas temperaturas do que as plantas CA e elas 
são, provavelmente, a razão da relativa abundância de plantas C- 
em ambientes mais secos e quentes. Dependendo das condições 
em seus ambientes naturais., algumas plantas podem apresentar 
propriedades intermediárias entre espécies estreita mente Q e Q. 

MECANISMO DE CONCENTRAÇÃO DO C0 2 III: 
METABOLISMO ÁCIDO DAS CRA55ULÁCEA5 

Um terceiro mecanismo de concentração do CO: n0 ^J UI ^ 
rubisco e encontrado no metabolismo ácido das crassuiãceas (CAM)- 
Apesar do seu fioineí as CAM não estão restritas ã família Crassuía 
ceae [Cmssula, fothmcha 1 , Scdiim); tal mecanismo é encontrado em 
um grande número de famílias de angiospermas. Os cactos e as eu- 
fórbías sào plantas CAM, bem como abacaxi, baunilha e agavj. 

O mecanismo CAM permite ás plantas melhorarem a^iiuen- 
da do uso da água. Tipicamente, uma planta CAM perde M a L 
V de água para cada grama de CO, obtido, comparado com vnto- 
res de 250 a 300 g e 400 a 500 g para plantas Q e CA, respectivanwn- 
te (ver Capítulo4), Assim, as plantas CAM possuem uma vantagem 

competitiva em ambientes sècos. . 

O mecanismo CAM é similar em muitos aspectos ao ciclo L* 
Nas piantas C 4 a formação cios ácidos C 4 no mesofflo ê espacial- 
mente separada da déscarbox ilação dos ácidos L ; e da rvhxaçao 
do COv resultante pelo ciclo de Calvin na bamba vascular, ^ 
plantas CAM, a formação dos áridos C\ è tanto temporal anuo 
espacialmente separada. A noite, o CO: é capturado pela 111 ^ 
boxítase no citostíl e o ma lato formado a partir do oxaDcetato c 
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^tocado no va ai n lo (Figura 8 .12). Durante o dia, o ma la to estoca¬ 
do é transportado para o cloropiaslo c dèscarboxílado pela enzima 
NADPmiálica, o CO liberado c fixado pdo eido de Calvin e o 
\ : ADPH é utilizado para corvcrler o produto triose fosfato des- 
ea rbox i J a do em a mid (>. 

Os estòmatos das CAM abrem à noite e fecham 
durante o día 

As plantas CAM, lais como os cactos, por exemplo, atingem 
>ua alta eficiência de uso da água abrindo os seus estòmatos du¬ 
rante as noites frias do deserto e fechando-os durante o período 
seco e quente do dia. O fechamento dos estòmatos durante o dia 
minimiza n perda de água, mas, uma vez que a água e o CO : par¬ 
tilham a mesma rota de difusão, i> CO : . necessita ser capturado a 
noite, 

(1 Q1 i ■ i n lo rpt >rado, via ca rU i x i laç k t d o fc 'S foe n olpi r 1 i va! (j, 
a oxalacetato, o qual è então reduzido n malato, O malato acumu- 
la-s'. e e estocado em grandes vacúdos, que constituem uma ca¬ 
racterística anatômica típica, mas não obrigatória, das células 
foliares das plantas CAM (ver Figura 8.12), O acúmulo de quanti¬ 
dades substanciais de ácido ma fico, equivalente à quantidade de 


CO; assimilado durante a noite, há tempo foi reconhecido como 
uma acidificarão noturna dà folha (ffonncr e Gnnner, 1948), 

Com o início do período do dia, os es toma los fecham, evitan¬ 
do a perda de água e a consequente entrada do CCb. Na medida 
em que as reservas de acido mãlico são consumidas, as células das 
folhas perdem a acidez. A d escarbox ilação é geralmente realizada 
pela ação da enzima NADP-málica sobre malato (Drincovich e cols, 
2001). Uma vez que os estòmatos estão fechados, o Cu. liberado 
interna mente não pode escapar da folha c, em vez disto, é fixado e 
convertido a carboidrato pelo ciclo de Calvin 

A elevada concentração interna de CO ; eíetivamente suprime a 
oxigenação fotorrespiratória da ribulose 14fosfato e favorece a oir- 
boxilação Acredita-se que o árido C resultante da dcscarboxilação 
i 11 mvertido primeiro a triose fosfato e r depois, a amido ou sacarose, 
regenerando, assim, a fonte do aceptor original do carbono, 

A fosforilaçâo regula a atividade da PEP carboxilase nas 
plantas Q e CAM 

O mecanismo C.VM aqui descrito necessita da separação da 
asrboxilaçno inicial da subsequente descarbox ilação, a fim de e\i- 
tnr um ciclo inútil, Além da separação espacial e temporal exibidas 


Escuro: estòmatos abertos 


Luz: estòmatos fechados 



Captação e fixação 
do CO-? aoddkaçãc 
da folha 


C0 2 

atmosférico 


Estorna 10 aberto permite 
a entrada de CG^ é a 
perda de H 2 0 


D esearhox ilação do malato 
armazenado e refixação- do 
CO 2 interno desaci lificaçáo 


£s torna to fechado 
impede a perda de H : 0 
e a captação do C0 2 


PEP carboxilase 


Enzima madp 
máljca 


Acido malico 


FosfutiiüS 

piruvato 


Malato * 


Qfcalacetato 


De&idrogenase 
NAD" máliça 


Pi ru va ia 


Cicio de 
Caívín 
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Üüroplasto 
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Clüróplasio 
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FíGURa 8.12 

fixação do CO. 
adaptatíva údh 


Metabolismo ácido das era&suláí eas (( AM), Separação temporal cta captação tíoCOve das reações fote^íntébeas: a captação e a 
ocorrem a n< «te, enquanto a desç arboxilação e refí xação do (.1 ç liberado interna mente realizam-se durante 1 ■ dia, K vantagem 
c Vil r sl i-duçaoda perda de água ju* i.t transpiração, vnnstgmd.i pela aberUira dos aslóntúln* durante a nuite. 
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plantas t i c CAM, rcspertivarnenle. a inutilidade do eh In e 
gv ilatia pela regulação da JTTcarboxilase (Figura 8.13); Nas plan¬ 
tas G,i a carboxifase está ''ligada' , ou ativa, durante o dia, e nas 
plantas CAM, durante a noite. Tanto nas plantas C 4 quanto nas 
CAM, a PEP carhoxilase é inibida por malato e ativada pela glico* 
se-tefosfato (ver Ensaio 8 i na Internet para uma discussão deta¬ 
lhada da regulação da PEP ca rboxil ase), 

A fosfori fação de um único resíduo de serina da enzima da 
( AM reduz <i inibição do maiato e acentua a ação da glieose-6- 
fosfátü, de forma que a enzima torna-se cata li fica mente mais ativa 
(Chollét e edis , WH Vidaí e Chollet, 1997) (ver Figura 813). A 
fdsfonJação é catalisada por uma PEP carboxilase quinase. A sín¬ 
tese dessa quinase e estimulada pelo Hluxo de Ca 2 ’ do vacúolo 
para o citosol ca resultante ativação de uma quinase proteica Ca 24 / 
calmodulina fGiglioli-GuivarcT» e cois,, 1996; Coursol e cols,, 2000; 
Nimmo, 2000; Gakrim e cols., 2001), 

Algumas plantas ajustam seu padrão de captação de C0 2 
às condições ambientais 

As plantas possuem muitos mecanismos que maximizam o 
suprimento de água e CO; durante o desenvolvimento e a repro¬ 
dução. As plantas C-, regulam a abertura es to má ti ca de suas folhas 
durante o dia e os estõmatos fecham durante a noite. Plantas Q e 
CAM utilizam a PEP carboxilase para fixar CO; e elas separam 
esta enzima da rubisco espacial (plantas Cp ou temporalmente 
(plantas CAM). 

Algumas plantas CAM apresentam regulação de longo prazo 
e são capazes de ajustar o padrão de captação de CO; às condições 
climáticas. CAM facultativas, tipo a ''planta gelo" (Mesmbrijúfítke- 
mim 1 r ysUiílimm), realizam metabolismo C sob condições de não- 
estresse e alteram para CAM em resposta ao estresse térmico,, 
hídrico ou salino. Essa forma de regulação requer a expressão de 
numerosos genes CAM em resposta aos sinais de estresse (Adams 
e cols., 1998; Cushman, 2001). 

Em ambientes aquáticos, as cianobactérias e as algas verdes 
possuem água em abundância, mas encontram baixas concentra¬ 
ções de CO_ no entorno, necessitando concentrar carbono inorgâ¬ 
nico intracelularmente. Nas diatomãceas, abundantes no fítopláne- 


(AOF> 



FIGURA B,13 Regulação diária dp foíifoenolpiruvatc» f F*EP) 
carboxilase de planta CAM. A fo^forilação de um resíduo de serina (Ser- 
1 >h produz urrjd forma da >-i zujia qm. j dtiva tlunmU a mate t- 
reialivamente insensível ao malaki, Durante íj dia, a desíosforíiaçâo da 
jtiiuj ÍStr-t )|-J) produz ú forma da enzima que é inibida pelo inalato. 


ton, há um mecanismo de concentração de CO : que opera sim 1 
neamente com a rota C , (fteinfelder e cols., 2000), As dJatcmã^ 
constituem um ótimo exemplo de organismos fotossím< íi^?* 
que possuem a capacidade de empregar diferentes mecanism^ 
de concentração de C0 2 em resposta a flutuações ambientai 

SÍNTESE DE AMIDO E DE SACAROSE 

Na maioria das espécies, a sacarose é a principal forma de 
carboidrato translocado através da planta pelo tio ema, O amido ' 
uma reserva estável e insolúvel de carboidratos, presente em ml 
se todas as plantas. Tanto o amido como a sacarose são sintetiza¬ 
dos a partir da tniose fosfato gerada pelo ciclo de Calvin (ver Tabela 
ST) (Beck e Ziegler, 1989). As rotas para a síntese de amido e de 
sacamse são mostradas na Figura 8.14. 

O amido é sintetizado no doroptasto 

Electromicrografias mostrando pronunciados depósitos di¬ 
am ido e estudos de localização de enzimas não deixam duvidas 
de que o sitio de síntese do amido nas folhas é o doroplasto (Figu¬ 
ra 8.15). Q amido é sintetizado a partir da triose fosfato via frutose- 
1,6-bífosfato (Tabela S.5 e Figura 8.14). A glicose-1 -fosfato 
intermediaria é convertida a A DP-glicose via uma ADP-glkose 
pirofosforilase (Figura 8.14 e Tabela 8.5, reação 5) em uma reação 
que requer ATP e produz, piro fosfato (PP„ ou FhP;OT-) 

Assim como em muitas reações biossintéticas, o pírofosfatoé 
hidrolisadp a duas moléculas de prtofosfato (P t ) por meio de uma 
pírofosfafase inorgânica específica (Tabela 8.5, reação 6), acionan¬ 
do, deste modo, a reação 5 na direção da síntese de ADP-glicose. 
Por fim, a porção glicose da ADP-glicose e transferida para a extre¬ 
midade nâo-redutora (carbono 4) da glicose terminal de uma ca¬ 
deia de amido em crescimento (Tabela 8.5, reação 7), completando, 
assim, a sequência de reações. 

A sacarose é sintetizada no citosoJ 

O sítio da síntese da sacarose foi estudado por fracionamento 
celular, onde as organelas são isoladas e separadas umas das ou¬ 
tras. Análises enzimaticas mostram que a síntese de sacarose ocor¬ 
re no citosol a partir de tripses fosfato, por uma roía similar ã rota 
de síntese do amído — ou seja, via frutüse-l,ó-bifosfato e gllcose- 
J -fosfato (Figura 8.14 e Tabela 8.6, reações 2-6). 

Na síntese de sacarose, a glicose- l-fosfato é convertida a UPP* 
glicose por intermédio de uma UPP^glicose fosforilase específica 
(Tabela 8,6, reação 7), análoga à ADP-glicose pirofosforiJase dos 
doroplastos, Nesse estágio, duas reações consecutivas completam 
a síntese da sacarose (Huber e Huber, 1996). Primeiro, a sacarose- 
6-fosfato sintase catalisa a reaçlo da UDP-gücose com a frutose-6- 
fosfato, produzindo sacarose-6-fosfato e UDP I Tabela N.to reação 
9). Segundo, a sacarose-6-fosfato fosfatase (fosfo-hidrolase) remo¬ 
ve o fosfato da sacarose-ó-fosfato, produzindo sacarose i l,ilvta 8,t\ 
reação 10). Esta última reação, que é essencial mente irreversível, 
move a primeira reação na direção da síntese da sacarose. 

Assim como na síntese do amido, o pirofostato formado na 
reação catalisada pda UDP-glicose pirofosforilase (Tabela SA rea¬ 
ção 7) è hidrolisado, porém não imediatamente como nos cloro- 
plasUis. Em decorrência da ausência de uma pirotosfaíase 
inorgânica, o pirofasfetQpodeser utilizado poi outras en/imnsvm 
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FIGURA 8 14 A síntese de amido e a sacarose sào processos competidores que ocorrem no dorophsto e no eitusol, respectiva mente. Quando a 
concentração de citosólíco é alta, a triose fosfato do duropJastoé exportada para o citosol através de um transportador de em troca de P Jf ea 
sacarose é sintetizada Quando a concentração dtosólica de P, ê baixa, a triose fosfato e retida dentro do doroplasto, e o amido e sintetizado. Os 
numeros junto á> setas remetem ás Tabelas 8.5e&6 


reações de transíosforílação. Um exemplo é a frutose-b-fosfato tos- 
otransferase, uma encima que catalisa uma reação do tipo da ca¬ 
talisada pela fosfofmtoquinase (Tabela 8.6, reação 4), exceto que o 
piruíosfato substitui o ÁTP como o doador tosíoril. 

Uma comparação das reações nas Tabelas 8.5 e 8,6 (conforme 
i Listrado na Figura 8,14) revela que a conversão das trioses fosfato 
â 8 ict>se-l*fosfalo nas rotas que levam a síntese do amido e da 
sacarose possuem varias etapas em comum. Entretanto, tais rotas 
utmzam isoenzimas (diferentes formas de enzimas que calalisam 
a m ^rna reação) que são específicas ao ctomplasto ou cilosol. 

As isoenzimas apresentam propriedades marcadamente dite- 
mentes. Por exemplo, a frut05e-l,&bífosfiitase do doroplasto 0 re¬ 


gulada pelo sistema da tiorredoxina, mas não pela Irutose- 
Í,ò-bifosíatoe AMP. Por outro lado, a forma citosôlicii da enzima e 
regubda pcla Ir u 1 1 >se-1,6-bi los íaU> (ver a prõxima seçã o ), sensíveI 
ao AMP, espedalmente na presença de Jtuíüs e-1,6-bífosíá, to; e não 
é a te tad a pe J a ti o rred uxíi ia , 

Excetuado-se a frutase-l,á-bi fosfata se do ei tosol a síntese de 
sacarose é regulada em nível de sík a rose ioslato sinl.ise, uma enzt- 
nut Lilostérica ativada pela glicose 6-fosfalo e inibida pelo ortoíuv 
fato. A enzima é in ativada no escuro pela foslorilação de um resíduo 
especifico deserina via uma proteína qmruse e ativada na luz pela 
dosfosíoriLição via uma proldna fosfata se A glkose-fvln^alo ini 
be a quinasc, enquanto o P, inibe .a los fa ta se 
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Fi G U RA 8,15 E Eec t n >m icro^ ra fi a de li m n celu la da bai nh a vascu I a r d e m i 1 ho, mnstrando i 
grão? de amido nosdnroptasfas <1?.S00v) (fotografia porS.E. Fredçriek, cedida por E H. 
Ncvvvomh), 


\ recente purificação da glicose-6-fosfato fosfata se de folhas 
de nw fl.und e cols,, 2000) forneceu novas informações sobre as 
propriedades funcionais e moleculares dessa enzima, Tais resulta¬ 
dos indicam que a sacarose-ó-fosfato sintase e a sacarose-é-fosfata- 
se existem como um complexo supramolecular apresentando 
atividade en/imálica maior do que as atividades isoladas das enzi¬ 
ma x cons i i e u in tes {SaIem(» e coJs., 1996). Essa interação não-co va- 
1 e n t e d a s d u as en /.i nia s en vol vidas nas duas ultimas eta pa s d a 
síntese da sacarose aponta para uma nova característica regulató- 
ria do metabolismo dos carboidratos nas plantas. 


As sínteses de sacarose e de amido sao reações 
competitivas 


Av concentrações relativas de ortofosfato e triose fosfato sã 
os principais fatores que controlam se o carbono fixado fotossLn te 
ti ca mente será compartimentado como amido no cluroplasto o 
como sacarose no citosol. Os dois compartimentos cumunicam-s 
um com i! outro por meio do transportador fosfato/triose fosfate 
também chamado de transportador de fosfato (ver Tabela 3,6, re< 
ção ] ), um transportador do ti p o antiporte estequiométríco estrik 
(í transportador cie fosfato catalisa o movimento de ortofoí 
lati> e de triose fosfato em direções opostas entre o cloroplasto e 
Hlosui. Um baixa concentração de ortofosfato no citosol limita 
expoi tação de trii >$e fosfato doclõroplasto por intermédio do tranj 
portador, promovendo, assim, a síntese de amido. Por outro ladt 
uma abundância de ortofosfato no citosol inibe a síntese de amid 
dentro do * lornplasloe estimula a exportação de tríose fosfato par 
u citosol, onde ela é convertida em sacarose. 

O ortofosfato e a Íriose fosfato controlam a atividade de vár 
as enzimas reguladoras nas rotas biossintêticas da sacarose e d 
amido, A enzima ÁDP-glicosc pirofosforilase (ver Tabela 8,5, reí 


ção 5) docloroplasto é a enzima-chave que regula a síntese de amido 
a partir da glicose-1-fosfato. Essa enzima é estimulada por 3-fosfo 
gl icem toe inibida por ortofosfato. Uma alta razão entre as concen¬ 
trações de 3-fcsfoglicerafü e ortofosfato é tipicamente encontrada 
em doroplastós iluminados que estejam ativamente sintetizando 
amido. Condições recíprocas prevalecem no escuro, 

Afrutosel,6-bifosfato é uma molécula-chave de controle, a qual 
proporciona um aumento na síntese de sacarose na luz e uma redu¬ 
ção no escuro, Ela é encontrada no citosol em concentrações dimi¬ 
nutas e exerce uni efeito regulatório na interconversaò citosolica da 
frutose-1,6-bifosfato e fruEOse-6-fosfato (Huber, 1936; Stítt, 1W: 



OH H 



- 2 , 


CqPOtH; 


OH H 


FrutOíe-2,6 bifosfaio 
[um metabólito regulador) 


Fruiwe-1,6-bifosfaro 
(urn metabólí to intermedia noJ 


O aumento na frutose-Ufi-bifosfato citosolica está ásscuado a 
taxas reduzidas de síntese de sacarose, pois a frutose-^t-bitn>U* 11 
é um forte inibidor da frutose-Uõ-bifosfaíasecitosõlica Ucr a a 
3.6, reação 4a) e um attvador da fetófofrutoquinase dependente do 
pirofosfato (ligada ao PPJ (reação 4b). Mas o que. por sua 
controla a concentração dtosólica da frtitÓ$e-2,6-b ifosfato 

A írutose-2,ó-bífosfato è sintetizada a partir da IrutostM^ 
fato por uma fmtose-6-fosfato 2-quinaôe especial (não contuiu ir 
com a frutuse-6-fosfato 1 -quinasu da glicólisc) e è deg] adada tspt 
ei ficamente pela frutose-íjõ-bilosfatase (não coniundii com a tru 
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TABELA 3.5 

Reações da síntese do amido no cloro pias to a partir da triose fosfato 


i Fr u tose-L6-hs fosfato a/do/ase 

D i idroxi a ceio na - 3- fosfato + gliceraldeido-E-fcsfato -> frutose^l,6-hífosfato 

CH OH 

i 

C —0 

I 

ÇHpPÒ^ 


CH.OPO?- 

f 


HO — C — H 

I 

O H 



2. Fnjtose-l r 6-bifo$fâtase 

Frutose-LÊ-brfosfato ■+ H ? 0 > Ffutose-6-fosfato + P, 



3. Hexose fosfato homerase 

Fru tose-6-fosfato > glrcose-6-fosfato 



4. Fosfògficomutsse 

Glicose-6'fosfato > glicose-1 -fosfato 




5 ADP-gdcosç pirofosforilase 

Glicose-1-fosf ato + Atp -> ADP-gÜkose + PP, 




O — Adenarjinii 


fi. FVra/os/atâse 


PP, + H : ,0 WR. + 2H* 


Amido sintdse 

ADP-ghcose + (1.4-a-D‘gltcossl), , ADP +■ f1 p 4-a-Ü-tjJicosii) ri+l 



r*í rr uddd e ri .io-rtídu ta r ii 
de «um ;i cadeia de- amido 
cíain, ff re&iduoii 


p 0 /pD A Íeâ í á0 6 é irreversível e “desvia'' a reação precedente para a direita. 
■ (significam respéclivamente, foífato in-orçfânico c pirofosfato 



Amido alongado çom 
n > l reifduoi 
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Reações da síntese da sacarose no citosol a partir da trtose fosfato 


1 P. ftitosoil) -> Triose tef«o ícitosd) + * feloropla^o) 


Triãi fosfàio isomerase 

Diidroxiacetona-3-fosfato -* gliceraldeido-j-fosfato 


CH,OH 

J ' 

t —0 

1 , 
OH,OPO/- 


ch.qpo 3 ~- 


HO — C — H 
I 

O H 


Frutos'16-bifosfãto sidolase 

0rídroxiacetona-3‘fosfato + gliceraldeido-3-fosfato - frutose-t P 6-bifosfato 


Ch^oh 
i - 

c = o 

J 

CH,QPQ à 3 “ 


CH,QPQ * 
i ? 

HO — C — H 

I 

/\ 

O H 



4a. frutose-16-bifosfàíase 

F/utose-l,6-bifosfato + H : 0 frutose-6-fosfato + P, 


‘■-ü^üh.c 


HO H 


CH 2 OPO; J - 



4b. Fosfofrutoquinase ligada ao PP 

Frutose-6-foífato + PP f rutose-1,6-bi fosfato + P, 



^0/oh 2 c 


HO H 


OPO,,’- 


5. Hexose fosfato isomerase 

Foi tose-6-fosfato ■> gIicose-6-fosfato 


OH 


*-0/üh : C 

n\| KC p / CH,QH 
HO H 


CMjOPÒg^ 
—H 

ho v ? h *lrm 

H OH 




6 FosfogticomutBSe 
Glitose-ft-fosfato 


glicose-1-fosfato 




1 UDP-gtioose pirofosfonlsse 
Glicose-1-fosfato + 


ch^oh 


ü 


UTP 

O 



OPQ. * 


O — p— o — p — o 

1 I 

■o .'0 


0 

P — o 

I 

0 


UDP-glitOSÊ + PP, 


CHjOH 


H HO 



H OH 


p —- O — p — O Urdiria 

I I 

O- O 
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TABELA 8.6 (continuação) 

Reações da síntese da sacarose no citosol a partir da Triose fosfato 

g Pirofosfatase 

PP + HjD — 2 Pi + 2 H- 

9 Sa<aros* fosfato sintase 

UDP-glicose + frutose-6-fosfato -» UDP + sacarose-b-fosfato 




10. Sacarose fosfato fosfatas* 

Sacarose-6-fosfato + H 7 0 -* sacarose + P 



Notâi: A reaçao 1 comece na membrana interna do envoltório do doropoUsto. as reações 1 è 10 acontecem no citosol A reação 8 é irreversível e “move" 
a reação precedente para a direita 

P, e PP significam fosfato inorgânico e pirofosfato, respectívamerne. 


lose-!,6-bifoísfaíase do ciclo de Calvin). !-\ idências recentes suge- 
rem L ] ül:J ' a ssiin corno nas células animais, ambas as a li v idades da 
planta residem êm uma única cadeia polipeptidíca. 

As atividades da quina se e da fosfatase são controladas peio 
ortotosfato e pela triose fosfato. 0 ortofosfato estimula a frutose-b- 
ÍMíato 2-quinase e inibe a frutose-2,6-bifosíatase; a triose fosfato iní- 
bi a 2-quinase íFigura 8.16). Consequentemente, uma baixa ra^io 
citosouca entre triose íusfato e ortofosfato promove a formação de 
tose^ thbifosfalo, que, por sua vez, inibe a hidrólise da írutuse- 
/vbi fosfato citosólica e reduz a taxa de síntese da sacarose. Uma 
ò ta r ^?° en ^ re a ^ 0Síí f°sf a to e o ortofosfato tem o efeito oposto. 

A luz regula a concentração desses atívadores e inibidores por 
intermédio das reações associadas com a fotossíntese e, assim, con¬ 


trola a concentração de frutose-2,ó-bi fosfato no citosol. A enzima 
glicolitica fpsfofrutoquinase também funciona na conversão da fru- 
tose-b-fósfato a frutose- 1,6-bifosfato, mas nas plantas eJa não è afe¬ 
tada apreciavelmente pela frutose-2,6-bifcsfato, 

A atividade da tosfofmtoqiiinase nas plantas parece ser regula¬ 
da pelas concentrações relativas de ATP ADPe AMR A notável plas¬ 
ticidade das plantas foi mais uma vez ilustrada por recentes 
experimentos de deleção de genes em plantas de tabaco transforma¬ 
das. Tais experiências mostram que a> plantas transformadas po¬ 
dem crescer sem uma enzima fnJtose-6-fosíato quinase dependente 
do piroíosfato funcional. \o caso, a conversão da hutose-ft-fosiato a 
i rii tose-1 ,í> bi fos fato é apa rentemen te ca ta 1 oad a excI u siva mei \ t e pela 
fosfofrutoquiiíase (Paul e cok 1995). 
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FIGURA a. 16 Regulação da 
m terçou versão cítosôliea da fnijtose-^ 
fosfato e frutosed^-biíosfato. (A] Qs 
metabõíítos-chave na alocação entre 
glicáli»? e síntese de sacarose. 0 mdabòtito 
regulador frutose-2 r b-bLfosfato n^ula a 
intercnnversão ao inibir a fosfabsc e ativar 
a quinase, conforme mostra a figura. (B) A 
síntese de fmtose-2/vbifosfato está sob 
rígida regularão pelos ativa d ores e 
inibidores mostrados na figura. 


RESUMO 

A redução do C0 2 a carboidratos, por meio de reações da fo- 
tossintese ligadas ao carbono, está acoplada ao consumo de 
NADPH e ATP sintetizado pelas reações luminosas das membra¬ 
nas dos tilacóides. 0 eucarionles fotossintetizantes reduzem oCCX 
via ciclo de Calvin, que ocorre no estruma, ou fase solúvel, dos 
cl o reptas tos. Aqui, CG : e água são combinados com a ributose- 
1 A-bi fosfato, formando duas moléculas de 3-fosfogLicerato, as quais 
são reduzidas e convertidas a carboidratos, A operação contínua 
do ciclo é garantida pela regeneração da ribúlose-l,5-bifosfato. 0 
ciclo de Calvin consome duas moléculas de NÀDPH e três molé¬ 
culas de AT I' para cada CCT fixado e r desde que tenha tais substra¬ 
tos, possui uma eficiência termodinâmica de 90%. 

Vários sistemas dependentes da luz atuam em conjunto para 
regular o ciclo de Calvin: alterações iónieas (Mg 2+ e H'), metabóli- 
tus efetores (substratos enzimáticos) e sistemas mediados por pro- 
te ín as (ru bisco a ti vase, sistema fe r red ox i na- ti orredox i n a). 

O sistema de controle ferredoxina-tiorredoxína tem uma par¬ 
ticipação versátil ligando a luz á regulação de outros processos do 
doroplasto, tais como a quebra dos carboidratos, fotofosforilação, 
biossíntese de ácidos gmxos e tradução de mRNA. 0 controle des¬ 
sas reações pela luz separa processos opostos b i oss i n té ticos e de¬ 
grada ti vos e, assim, minimiza o desperdício de recursos que 
ocorreria se os processos operassem ao mesmo tempo. 

Ru bisco, a enzima que catalisa a carboxitação da ribulose-1,5- 
bifosfato, atua também como oxigenase. Em ambos os casos, a en¬ 
zima necessita ser carbamilada para ficar total mente ativa, As 
reações de carboxílação e oxigenação ocorrem no sítio ativo da 


rubi sco. Quando reage com o oxigênio, a ru bisco produz 2-fosfo 
glicolato e Mos fog li cera to a partir da ribulose-1,5-bi fosfato, em vez 
de dois 3-fosfoglicerato como quando reage com o CCb, diminuin¬ 
do, dessa forma, a eficiência da fotossíníese, 

O ciclo oxida ti vo fotossintélico G recupera o carbono perdido 
como 2-fosfogIicolato pela atividade de oxigènase da rubísco. Os 
efeitos dissipáveis da fu torres pi ração são evitados em algumas plan¬ 
tas, por mecanismos que concentram CCb nos sítios de carboxitação 
no doroplasto, Tais mecanismos incluem um ciclo fotossintélico C t , 
metabolismo CAM. e 'bombas de CO: '' de algas e cianobactérías. 

Os carboidratos sintetizados no ciclo de Calvin são converti¬ 
dos em formas de armazenagem de energia e carbono: sacarose e 
amido. A sacarose, a forma transportável de carbono e energia na 
maioria das plantas, é sintetizada nocitosol, com sua síntese regu¬ 
lada peia fos for ilação da sacarose fosfato siníase 0 amido è sinte¬ 
tizado no doroplasto. O balanço entre as rotas biossintéticas da 
sacarose e do amido é determinado pelas concentrações relativas 
dos efetores metabólicos £or to fosfato, tru tose- 6- fosfato, 3-fosfoglh 

cerato e diidroxiacetona fosfato). 

Tais efetores metabólicos funcionam no citosoi por meio de 
enzimas que sintetizam e degradam a frutose-2,6-bisfosfato, o nu 
ta bólí to regulador que tem a função primária no controle da pa • 
ção do carbono fotossinteticamente fixado entre a sacarose e o 
amido. Dois desses efetores, 3-fosfoglicerato e ortofosfato, tam ’ , cm 
atuam na síntese de amido no doroplasto, pela regulação uíuTlo 
ca da atividade da ADP-glicose piroíossforilase. Assim, a entese de 
amido a partir da triose fosfato durante o dia pode ser separai a <■ L 
sua quebra durante a noite, a qual é necessária para fornecer tnt. 

gia para a planta. 
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Material da Internet 


Tópicos da internet 

8.1 Como foi elucidado o ciclo de Cal™ 

e*perí mentos realizados na década de 1950 levaram à 
descoberta da rota de fixação do CO,? 

3.2 Rubisco: Uma enzima-modelo para estudos de estru¬ 
tura e de função 

Como a mais abundante enzima da Terra, a rubisco for 
obtida em quantidades suficientes para elucidar sua 
estrutura e propriedades catalíticas, 

8.3 Dióxido de carbono; algumas importantes proprieda¬ 
des fisicas e químicas 

As plantas ada piaram-se as propriedades do CQ->, alte¬ 
rando as reações que catalisam sua fixação. 

8.4 Tiorredoxmas 

Conhecidas primerramente por regular as enzimas dos 
dorop fastos, as tiorredoxinassão agora conhecidas como 
participantes em processos de regulação em todos os 
tipos de células. 

5.5 Rubisco ativase 

A rubisco é a unica entre as enzimas do ciclo de Calvin 
regulada por uma proteína específica, a rubisco ativase. 

8.6 Operação do d do oxídativo fotossintétko C 2 do car¬ 
bono 

As enzimas do tido oxídativo fotossintétíco Q do car¬ 
bono estão localizadas em trés organelas diferentes. 

8.7 Três variações do metabolismo Q 

Certas reações da rota fofossintética Q são diferentes 
entre especies vegetais. 

Ensaio da Internet 

8.1 Modulação da fosfoerolpiruvato carboxilase nas plan¬ 
tas C, e CAM 

A enzima de fixação de CO:?, fosfoenolpiruvato carbo- 
xilase, e regulada diferentemente em espécies C e 
CAM, 
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Fotossíntese: 

considerações fisiológicas 
e ecológicas 


A CONVERSÃO DA ENERGIA SOLAR em energia química de compostos or¬ 
gânicos é um processo complexo que inclui transporte de elétrons e metabolis¬ 
mo do carbono íotossintético (ver Capítulos 7 e S). Discussões anteriores das 
reações fotoquímicas e bioquímicas da fotossíntese não dev eríam obscurecer o 
tato que, sob condições naturais, o processo íotossintético ocorre em organis¬ 
mos intactos que estão continuamente respondendo a mudanças internas e 
externas. Este capítulo direciona algumas das. respostas totossintáticas da tolha 
intacta ao seu ambiente. As respostas fotossintéticas adicionais a tipos diferen¬ 
tes de estresses estão contempladas no Capítulo 25, 

O impacto do ambiente sobre a fotossíntese ê de interesse tanto de fisio- 
logistas quanto de agrônomos. Do ponto de vista fisiológico, deseja-se com¬ 
preender como a fotossíntese responde a fatores ambientais como hw. 
concentrações de CO ; no ambiente e na temperatura. A dependência de pro¬ 
cessos fotossín té ticos em relação ao ambiente é também importante para os 
agrônomos, poisa produtividade vegetal e,em consequência, o rendimento 
do cultivo dependem muito das taxas fotos sintéticas prevalecentes em uma 
ambiente dinâmico, 

No estudo da dependência ambiental da fotossíntese surge uma questão 
central: come muitos fatores ambientais podem limitar a fotossíntese em um 
determinado tempo? O físíologista vegetal britânico K F. Black man formulou, 
em 1905, uma hipótese segundo a qual> sob algumas condições particulares, a 
taxa de fotossíntese c limitada pela etapa mais lenta, o chamado fator Iimitaiitn. 

A implicação dessa hipótese é que, a um determinado tempo, a fotossmte- 
se pode ser limitado pela inz ou pela concentração de CO 2 , mas não por ambos 
os fatores Tal hipótese tem tido uma influência marcante sobre a abordagem 
usada por fisiologistas vegetais no estudo da fotossíntese, ou seja, variar um 
fator e manter constantes todas as demais condições ambientais. 
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TABELA 9.1 

Algumas características de limitações à taxa de fotossíntese 

Condições que levam Resposta da fotossíntese sob 

a esta limitação esta limitação a 


Fator límitante 

CO, 

Luz 

co* 

Oi 

Luz 

Atividade da rubisco 

Baixa 

Alta 

Forte 

Forte 

Ausente 

Regeneração da RuBP 

Afta 

Baixa 

Moderada 

Moderada 

Forte 


Na folha intacta, três etapas metabólicas principais têm sido 
identificadas como importantes para a performance fotossinfética 
Ótima: 

1. A E i v i d ade d a rubi sco 

2. Regenera ç I o d a r í bu Jose b i fosto to (R u B P) 

3. Metabolismo das trioses fosfato. 

As duas primeiras etapas são as que prevalecem sob condi¬ 
ções naturais. A Tabela Ti fornece alguns exemplos de como a luz 
l ' CO] podem a teta r essas etapas metabólicas-chave. Nas seções 
seguintes, são discutidos em detalhe aspectos biofísicos, bioquí¬ 
micos e ambientais da fotos síntese em folhas, 

LUZ, FOLHAS £ FOTOSSÍNTESE 

\ escala do cloroplasto (o ponto central dos Capítulos 7 e 8) 
ate a folha adiciona novos níveis de complexidade para a íotossín- 
tese. Ao mesmo tempo, as propriedades estruturais e funcionais 
da folha possibilitam outros níveis de regulação. 

Examínar-se-ã, de início, como a anatomia foliar e os movi- 
mentos nos doroplastos e nas folhas controlam a absorção de luz 
para a fotossíntese. Após, serão descritos tomo os doroplastos e as 
^bas adaptanvse ao seu ambiente de luz e como a resposta fotos- 
sintética de folhas crescendo sob pouca luz reflete a sua adaptação 
a ambientes em tais condições. As folhas adaptam-se também ãs 
condições de luminosidade alta, mostrando que as plantas são fi¬ 


siológica mente flexíveis e que se adaptam de imediato ao seu ^ 
b iente. 

As quantidades de luz e deC0 2 determinam a resposta fotos- 
sintética das folhas. Em algumas situações, a fotossíntese é limita¬ 
da por um suprimento inadequado de luz ou C0 2 . Em outras 
situações, a absorção demasiada de luz pode provocar problemas 
sérios, razão pela qual mecanismos especiais protegem o sistema 
fotossintético de luz excessiva. Os níveis múltiplos de controle da 
fotossíntese permitem ás plantas crescer com êxito em um ambi¬ 
ente em constante mudança e em habitats diferentes. 

CONCEITOS E UNIDADES NA MEDIÇÃO DA LUZ 

Três parâmetros são sobremaneira importantes na medição 
de luz: (t) a qualidade espectral, (2) a quantidade e (3) a direção. A 
qualidade espectral foi discutida no Capítulo 7 [ver Figuras 7.2 e 
73 e Tópico 7.1 na Internet), Uma discussão sobre a quantidadee 
a direção de luz que chega até plantas precisa considerar a geo¬ 
metria da parte da planta que recebe a luz: o órgão da planta ê 
plano ou cilíndrico? 

Os sensores de luz planos são os mais apropriados para to¬ 
lhas planas. À luz que chega á planta pode ser medida como ener¬ 
gia; a quantidade de energia que incide sobre um sensor plano de 
área conhecida, por unidade de tempo, é quantificada como irra- 
diãncia fver Tabela 9,2). As unidades podem ser expressas em ter¬ 
mos de energia, como watts por metro quadrado í W m -). 0 tempo 
(segundos) está contido no termo watt: I W = I joule íj) s 1 


TABELA 9.2 

Conceitos e unidades 

para a quantificação da luz 



Medições de energia 
(W rrr*) 

Medições de íótons 
(moí nrrV 1 ) 

Sensor de luz plano 

Irradiànda 

Radiação fotoísinteticamenfe 
ativa (PAR, 400-7QQ nm r 
unidades de energia) 

Irradiãnda de fótons 

PAR (unidades de quántum) 

Densidade fotossintétka de 
fluxo fotònico (PPFD) 

Sensor de luz esférico 

Taxa de fluência (unidades 
de energia) 

Irradiãnda escalar 

4 

Taxa de fluência (unidades de 
Quantum) 

Irradiãnda escalar quântica 
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(A> <B> 




FIGURA 9.1 S.Toere.- de luz plano e esfvrico Quantidades 
equii .ilenlL- de luz colimada atingem um sensor plano do tipi* 
irradíància (A,) e um sensor esférico i. ES) que mede a taxa de fluência. 
Cnm luz colimada. A e B darão as mesma- leituras de luz. Quando a 
dirLViín d,! iuz é alterada em 4õ’ r o sensor (D) medirá a mesma 
quantidade que em B Por outro lado. o sensor de irradiànda plano (Cl 
medira uma quantidade equivalente a irradiãncia em A multiplicada 
pelo co se no do ângulo a em C (segundo Bjõm e Vogelmann, 3 Ljg 4i. 


A luz também pode ser medida como o numero de quanta 
incidentes (jjiMiifími, no singular). Neste caso, as unidades po- 
dem ser expressas em moles por metro quadrado por segundo 
unol nvV ! ), onde môic< referem-se ao número de fútons (1 mol 
de luz - 6,02 X 10 L1 iótons, número de avogadro). Essa medida é 
chamada de Srradiãitda de fólgns. As unidades de Lpamfrt e de 
energia podem ser inleíconvertidas com rela th 1 a facilidade, des¬ 
de que o comprimento de onda da luz, N seja conheridii. A ener¬ 
gia de um tóton está relacionada ao seu comprimento de onda, 
conforme a equação: 


E = 


Íji. 


■■'nde l e a velocidade da luz (3 ■ Ur m s Jr é a constate de Planck 
'A', 6.1 / KJ- - | s) e /. v o comprimento de onda da luz, geralmente 
expresso ■emnm.íl nm - 10-9 m). A partir dessa equação, pode ser 
demonstrado que uni fóton a ÍOÜnm tem duas vezes mais energia 
duque um fóton a 8Ü0 nm (verTópico 9.1 na Internet), 

Agur;j. nossa atenção voltar-se-á em direção da luz, que pude 
atingir diretamenle uma superfície plana, decima ou obtiquamen- 
te, Quando a luz desvia da perpendicular, a irradiãncia é propor- 
cional ao co-seno do angulo com que o raio luminoso atinge o sen- 
sor I Figura 9,11 

Existem muitos exemplos na natureza em que o objeto que 
intercepta a luz não é plano tp. ex.> partes aéieás complexas, plan¬ 


tas inteiras, domplaslosl Além disso, em algumas situações o luz 
pode vir simultaneamente de muitas direções (p, ex., a luz direta 
do sol mais a luz refletida da areia. solo ou neve) Fm lais situa¬ 
ções, faz mais sentido medir a luz com um sensor esférico, que 
realiza medições cm todas as direções. 

A denominação dessa medição c m todas as d ireções c taxa de 
fluência (ver Tabela 9.2) (Rupert e Letaqet, 1978) e essa quantida¬ 
de pode ser expressa em watts por metro quadrado (W m i ou 
moles por metro quadrado por segundo (mol m 1 v 1 ) As unida- 
d.-s indicam claramente se a luz está «n# medida como energia 
i [H ) ou como fotons (mol). 

Ao contrario da sensibilidade para a luz de um sensor plano, 
a sensibilidade de um sensor esférico e independente da direção 
(ver Figura 9 I) Dependendo se a luz é colimada (os ralos são pa¬ 
ralelos) ou difusa (os raios movimentam-se em direções aleatóri¬ 
as), i >s re su 1 ta ék> s d a ta xa d e fl uencia ; < t sj u- i rrad i á nc i a med id a 
com tim sensor plano ou esférico podem fornecer valores dife¬ 
rentes (ver Figura 9.1) (para uma discussão detalhada, ver Bjõm 
e Vogei mano, 1994), 

A radiação fotossinteticamente ativa IPAR, 400 o 7ui nm) 
pode também ser expressa em termos de energia (\V nr i ou :JJí<iu- 
L? (mol m 2 S“ l ) (McCree, 1981). Observe que a PARe uma medição 
do tipo irradiãncia Em pesquisa sobre fotossmtese. quando a PAR 
é expressa sobre uma base quântica, e adotada a denominação es¬ 
pecial fòlon fotossíntético de densidade de fluxo (PPFD), Contu¬ 
do, tem sido sugerido que o termo .íciisiiíiiife seja abandonado, pois 
segundo o Sistema Internacional de Unidades, a palavra pode sig¬ 
nificar área ou volume. 

Resumindo, ao escolher como quantificar a luz, é importante 
confrontar a geometria do sensor e a resposta espectral com a da 
planta. Os sensores p 1 a nos com co-sen i»corri gid o sã o pe r fe i ta m er 1 1 e 
adequados para medira quantidade de lu/ que atinge a superfície 
da folha; sensores esféricos são mais apropriados em outras situa¬ 
ções., como em estudos de uma suspensão de clorepListu ou um 
ramo de unia Arvore {ver Tabela 9.2) 

Quanta luz existe em um dia ensolarado e qual e a relação 
entre irradiãncia da PAR e sua taxa de fluência' Sob a luz solar 
direta, a irradiãncia da PAR e a taxa de fluência são de mais ou 
menos 2.0U0 iimol m : s mas v alores mais altos podem >er medi¬ 
dos em grandes altitudes. O valor correspondente em unidades de 
energia é de cerca de 400 \\ m : 

A anatomia foliar maximiza a absorção da Juz 

Cerca de I 3 k\V m - de energia radiante do sol alcança a ler- 
ra, mas apenas aproximadamente 5% desta energia póde ser con- 
vertida em carboidratos pela tolha foiossintetizante (Figura 9,2). A 
razão dessa percentagem tão baixa é que uma fração maior da luz 
incidente tem um comprimento de onda demasiada mente curto 
ou longo excessivamente para ser absorvido pelos pigmentes n> 
tossintéticõS (ver Figura 7.3). Uma fração expressiva da energia 
luminosa absorvida e perdida com o calor e uma quantidade me¬ 
nor e perdida como fluorescência (ver Capitulo 7 ) 

No Capitulo 7 foi explicado que a energia radiantedosol < l ui - 
s i s te d edil e rç n te s co mpri m en tos d e o n d a d e lu /, \ pen li $ os 1 ótoi is 
de compn mentos de onda do Wa 7ÜQ nm são utilizados na Mtos- 
síntese e cerea de 83 a 90".■ dessa PAR e absorvida pela folha o 
restante e refletido na superfície íolur ou transmitido através da 
folha (Figura 9.3) Visto que a clorofila letn grande abüoivão nas 
faixas do azule do vermelho do espectm her Figura 7 í) as Ul ■ -s 
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Comprimentos He onda não 
ab50rvidos fperda do 60 %) 


40% 


32% 


Reflexão e transmissão (perda de 


Dissipação dé calor fperda do 8%) > 


Met a b ol i yri o i, per d a d e 19 %] 


5% 
Carboidratos 


Energia solar total 
( 100 %) 


HG URA 9.2 Conversão de energia solar em carboidratos por uma 
: lha I li energia total incidente, apenas 5% e convertido em 
carboidratos. 


Radiação 


fotossínleiicarnenie ativa 



Comprimento de onda (nm) 



FIGURA 93 | j r> príüdadesHptiasde uma folha de feijoeiro sendo 
musliadas asporcentagensde luz absorvida, refletida e Iransmijida, como 
un^so oocomprimento de onda. A lu* vende, transmitida é refletida na 

' aU í a * 500 a “ m - Ja « «*r vende às folhas. Observe que a maior parte 
da luz acima de 70ü nm não é absorvida peh folha fSmitli, 1986)* 


transmitidas e refletidas são amplamente enriquecidas em 
— por isso, a cor verde da vegetação. Ver ^ e 

A anatomia da folha c altamente especializada p ara a u 
Çáo de luz (Terashima e Hikosaka, 1995). A camada eehihr m 
externa, a epiderme, é tipicamente transparente â luz visível 
células são, com frequência, convexas* As células epidérmicas^ 
vexas podem atuar como lentes e concentrar a luz’ de modo í' 
quantidade que atinge alguns dos doropLastüs pode ser fM* 
vezes maior do que a quantidade da \m do ambiente (Voeelm a S 
e cok, 19%), A concentração epidérmica de kz é comum em 
tós herbáceas e especta Imente proeminente em plantas tropica* 
Je sub-bosque florestal, onde os níveii de luz são muito baíxo^ 

Sob a epiderme, encontram-se camadas de células fotossmtç 
Ucas que constituem o parênquima paliçádicq; semelhantes a pi¬ 
lares dispostas em colunas paralelas de uma a três camadas de 
profundidade ( Figura 9,4), Algumas folhas têm várias camadas de 
células pai içá dicas colunares, podendo ser questionado se é did- 
enle para uma planta investir energia no desenvolvimento de múl¬ 
tiplas camadas celulares, quando o alto conteúdo de clorofila da 
primeira camada parece permitir pouca transmissão da luz inci¬ 
dente para o interior da folha. De fato, mais luz do que poderia ser 
esperado penetra na primeira cantada do tecido paliçádko, p F 
causa do efeito peneira e da canalização da luz. 

O efeito peneira acontece porque a clorofila não está unifor¬ 
memente distribuída nas células, mas, sim, confinada aosdoroplas- 
tos, Este acondicionamento de clorofila resulta em sombreado entre 
as moléculas de clorofila e cria lacunas entre os doroplastos, onde a 
luz não é absorvida — por isso, a referência a uma peneira. Devido 
ao efeito peneira, a absorção total de luz por uma certa quantidade 
de clorofila em uma célula paíiçádiea é menor do que a luz absorvi¬ 
da pela mesma quantidade de clorofila ern uma solução. 

A canalização da luz ocorre quando parte da luz incidente t j 
propagada por meio do vacúolo central das células palíçádicase 
pelos espaços de ar entre as células, uma disposição que facilita a 
transmissão de luz para o interior da folha íVogelmann, 1993} 

Abaixo das camadas paliçãdkas localiza-se o parênquima es¬ 
ponjoso, onde as células têm formas irregulares e são delimitadas 
por amplos espaços de ar (ver Figura 9.4), geradores de muitas 
interfaces entre ar e água, que refletem e retratam a luz, o que tor¬ 
na aleatória a sua direção de movimento, tsse fenômeno é chama¬ 
do de tiifum luminosa, 

A d i fusa o I u m i n usa é especi a í men te im po ria n te c m 
pois as reflexões múltiplas entre as interfaces célula-ar aumentam 
muito o comprimento da trajetória sobre a qual o fóton se move, 
a li men ta n do, a ssi m, a p roba bi lid a d e de abso rção. N a real i d a de. os 
comprimentos das trajetórias de fótons dentro das células são l\> 
mumente, no mínimo, quatro vezes mais longos do que a espessu¬ 
ra da folha (Richter e Fukshansky, 1996)* Então, as propriedades 
das células paliçãdicas, que permitem a passagem direta da luz. e 
as p rop ri ed a d es d a s c e! u ía s do paré nq u i m a es p on poso, q u e ser¬ 
vem à dispersão luminosa, determinam uma absorção luminosa 
mais uniforme através da folha. 

Alguns ambientes, como os desertos, Min abundância de luz. 
o que é potendalmente prejudicial ás folhas Nesses ambientes,as 
foi has f req üen temen te têm ca racte risti ca s a natÔ m icas especia Is Ja is 
como tricomas, glândulas de sal e cera epícutícular, que aumen¬ 
tam a reflexão da luz pela superfície foliar, reduzindo, assim, a 
absorção luminosa (Ehleringer e col$„ 1976), Tais adaptações po¬ 
dem reduzir a absorção da luz em 41)"-., minimizando o aqueci¬ 
mento e outros problemas açodados â absorção de luz em demasia 
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lA'i Êpáderme Parênqufma pAliçãdico (BJ 




Pâfenquima 

esponjoso 


Fúlha cie íomhra 


FIGURA 9.4 I lr> trnmu,ni^ribiis de varredura da ãnalomia Mi.ir de um.i 
leguminosa ÇTiiémiõpsis tftótiimm) sob diferentessituações luminosos. Observe que 
a folha de snl (A) é muito mais espessa do jue .1 de sombra (B) e que a.s células do 
parenquima p.ihç.idico (colunares) são muito mais longas na folha de sol. j Ys 
ramadas de células do parénquima esponjoso podem ser vistas abaixo do 
parénqui ma pa í ir. ui íut (m j< rogrdias cedidas por T Vcjgel m a rui) 


■ Células-guarda 


Folha de sol 


Epiderme 


Os movimentos dos doroplastos e da folha podem 
controlar a interrupção de luz 

O movimento de doroplastos é bastante comum em algas, 
musgos e foi lias de plantas superiores ( Haupt e Scheuerlein, 1 990). 
Se a orientação e a posição de doroplastos forem controladas, as 
folhas podem regular qual a quantidade de luz incidente a ser ab¬ 
sorvida. Sob luz fraca (Figura 9,5B), os doroplastos acumulam-se 
nas superfícies celulares para leia mente ao plano da folha, de modo 


que ficam alinhados perpendicu larmente a luz incidente — uma 
posição que maximiza a absorção de luz. 

Sob luz forte (Figura 95C), os doroplastos movem-se para as 
superfícies celulares paralelas ã luz incidente, de modo a evitar a 
absorção em excesso, lai reordenação dos doroplastos pode au¬ 
mentar a quantidade de luz absorx ida pela folha em cerca de 15' ■■ 
(Gordon e cols., 1999), O movimento de doroplastos em folhas è 
uma resposta típica à luz azul (veja É^pitüíç) 18)< A luz azul tam¬ 
bém controla a orientação dos doroplastos em muitas plantas ínte- 


(A) Escuro (S) Luz azul fraca (C) Luz azul fone 



RA 9.5 Distribuição de cloropiastos èih células íotqssintetóntçs da lentítha-d'água (Jv.twíj), l:sia* 
os as frontais nutram ás mesmas células sob trés situações: (A) éãçwrq, (B) luz azul fraca c (C) luz azul forte. 

^^dqraplastbs éstüo pofíídonados prçkuno b superfície superior das células, onde podem absorver 
y^lagadéS máximas de lu/s Quando as células foram irradiadas com luz azul íorle (C), os vim. plastos 
moveram-se para as pamd..-. I.iiurais nduzindsi.. exposição ã luz assim, minimizando a sua absoivao 
time*-.grafias cedida-por d lljH a 1 ; M, Ü Pricker) 
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tiaws, mas em algumas algas o movimento dos < loropla.stos é çí m 
1 rolado pnr lihu romos [Tíaupl eSchóucrlein, 1990). Nas foJJias, os 
clompbsios movem-se ao longo âe filamentos de actina no cito¬ 
plasma c o cálcio regula este movimento (Tlalka é Frickei, 1999), 
As folhas têni á ábSÓÉÇãO luminosa mais alia, quando a Limi- 
na It»fi.i] dispõe-se perpendicu la mien te á luz incidente. AIgumas 
pintas controlam a a bsorção da luz pela trajetória solar (Koller, 
2000}, ou seja, suas folhas ajustam conlínunmente a orientação das 
su.is laminas, de modo que elas permanecem perpendiculares aos 
ratos solares {Figura 9 ó). Alfafa, algodoeiro, soja, feijoeiro, luplno 
e algum,as espécies selvagens da família MtilvnceiW Sào exemplos 
de plantas capazes de ajustar suas lâminas foliares â trajetória so¬ 
lar. 

4s folhas que se posicionam segundo a trajetória solar man¬ 
têm uma posição quase vertical ao nascer do sol, voltando-se para 
o leste, onde o sol irá nascer. As lâminas foliares seguem o movi¬ 
mento do sol, com uma exatidão de ±15°, até o .crepúsculo, quan¬ 
do as lâminas tornam-se quase verticais, voltadas para o oeste, onde 
o sol se põe. Durante a noite, a folha assume uma posição horizon¬ 
tal e se reorienta para n leste, antecipando um novo nascer do sol. 
As folhas acompanham o movimento do sol somente em dias cla¬ 
ros, comportamento que e interrompido quando uma nuvem obs¬ 
curece o sol No caso de uma cobertura intermitente de nuvens, 
algumas folhas podem alterar a sua posição em 90 por hora, po¬ 
dendo, assim, ajustar-se à nova posição solar, quando o sol emerge 
por trás de uma nuvem (Koller, 1990). 

\ sensação da luz azul em folhas ajustadas ã trajetória solar 
urn, em regiões especializadas. Em espécies de Lamtera (Malva- 
regiav íotossensjvel está localizada nas nerv uras foliares 
■ 'Ou perto delas (Koller, 1990). Em tupinos [Luphüts, Faba- 
)i as folhas consistem de cinco ou mais foliolos e a região fo- 
' ■ i está localizada na parte basal de cada folíolo. 

! :r muitos casos, a orientação foliar e controlada por um ór- 
peeializado chamado de pulvino, encontrado na junção da 
: uu com o pedo lo, o qual contém células motoras que mudam 
potencial osmótíco e geram forças mecânicas determinantes 
via i orientação laminar Em outras plantas, a orientação foliar é con¬ 
trolada. por pequenas mudanças mecânicas ao longo do compri¬ 


mento do pvrioló e por mm imentos das partes mais i 0v 
eaule: * ens 


Algumas plantgs que a|ustam sua posição de acordo 
trajetória do sol podem também mover suas folhas de modo m : 3 
tar a exposição total â luz solar, minimizando, assim, o aqueri ^ 
lo e a perda de água. Baseado no termo helíotropismo (vnh 'i 
para o sol), que e frequentemente empregado para J^ rfJ ' dlí 
Vtmentós foliares induzidos pelo sol, essas folhas que evitam 2% 
são chamadas de jtím-Miolrãpicas e as que maximizam a 
tação pelo ajuste à trajetória solar, denominam-se ím-tá/ahoS 
Algumas espécies vegetais podem exibir movimentos dki-h T‘ 
trópicos, quando estão bem-hidratadas, e para-heltól^icos 2T' 
do estão sob estresse hídrico. 


Uma vez que a luz solar total excede a quantidade de luz q Ue 
pode ser utilizada para a fotossíntese, que vantagem é obtida 2 
acompanhar a trajetória solar? Ao manter as folhas perpendiculJ 
res ao sol, as plantas ajustadas u trajetória solar apresentam i a >4 
fotossíntéticas máximas durante o dia, incluindo o começo da ma¬ 
nhã c o final da tarde. Além disso, a temperatura do ar é menor 
durante o começo da manhã e no final da tarde., de modo que n 
estresse hídrico é menor. O ajuste à trajetória solar, por esse motivo, 
oferece uma v antagem ãs plantas que crescem em regiões áridas. 


Â$ plantas se adaptam ao sol e à sombra 

Algumas plantas têm suficiente plasticidade de desenvolvi¬ 
mento para se adaptarem a uma amplitude de regimes de luz, cres¬ 
cendo como plantas de sol em áreas ensolaradas e como plantas de 
sombra em habitais sombrios. Alguns habitais sombrios recebem 
menos do que 1% da PAR disponível em ambiente exposto. As 
folhas adaptadas a ambientes bastante ensolarados ou bastante 
sombrios são muitas vezes incapazes de sobreviver em outro tipo 
de habitat (veja Figura 9.10), Folhas de sol e de sombra tèm algu¬ 
mas características contrastantes: 

* As folhas tie sambrti têm mais clorofila por centro de reação, a 
razão clorofila b /clorofila ti é mais alta e são geral mente mais 
finas do que as folhas de soL 



’ UAia ! t '"’ P l * m,BS 4 Uí ' 36 “justam a posição do sol. (A) Orientação foliar 
A d tt rff “ T“ Ü ""*&■'$ Orionlação falia, quatro horasapfc exposição ã luzóWfaua. 
dt- n iv.‘, ‘“T?* “í 8 «'dícaçtajxw setas. O movimento ó gerado portumcfaoão assimétrica 

atomoaoham^íraWA 1 -* ? 1,8 j* m Ç“ u mm t> pwiolo. Em condições naturais, as íólhas 

1 ,a l cu,m tl " 801 no a *u (Vògelmahn e Bjom, 1983, cedida per t Vnjjdmann). 
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• Às fòififisâi soi têm mate nibisco e um pool de componentes do 
cicío da xantofila maior do que as tolhas de sombra íveja Ca¬ 
pítulo 7)> 

Características anatómicas contrastantes também podem ser 
encontradas em tolhas da mesma planta expostas a regimes lumi 
no T ^>s diferente. A Figura 94 mostra algumas diferenças anatómi- 
íjl? entre uma Folha crescendo ao soi e uma folha crescendo a 
S '.mbra. .As folhas de sol são mais espessas e têm células paliçádi- 
,.;ís mats longas do que as de sombra. Mesmo partes distintas de 
urna folha mostRim adaptações ao seu microambiente luminoso. 
Às células na superfície superior da folha, expostas ao fluxo foto- 
nico mais alto, caracterizam folhas crescendo á plena luz do sol; as 
células na superfície inferior têm características encontradas em 
folhas de sombra (Terashima, 1992), 

Essas modificações morfológicas e bioquímicas estão associa¬ 
da com funções específicas. A luz vérmelho-distante é absorvida 
princípa fmente pelo PSi e r alterando a razão PSf/PSII ou mudan¬ 
do as antenas de captação de luz associadas com os fotossistemas, 
lorna possível manter um melhor balanço do fluxo de energia por 
meio dos dois fo tossis temas {Melis, 19961 Tais adaptações são en¬ 
contradas na natureza; algumas plantas de sombra mostram uma 
razão 3:1 dos centros de reação do fotossistema II para ofotossiste- 
ma T em comparação com a razão 2:1 encontrada em plantas de 
sol I Anderson, 1986), Outras plantas de sombra, em vez de alterar 
a razão de PSI para PS1J, adicionam mais clorofila de antenas ao 
PSII Essa s ad aptações pareco m acen tu a r a absorção d,e lu/ e a ira ns- 
kréneia de energia em ambientes sombrios, onde a luz vermelho- 
distante é mais abundante. 

As plantas de sol e de sombra também diferem em suas taxas 
respiratórias, diferenças que alteram a relação entre respiração e 
íolussinlesc. conforme será visto mais adiante neste capítulo. 

As plantas competem peia luz solar 

As plantas normalmente competem pela luz solar. Mantidas 
verticalmente pelos caules, as folhas configuram um dossel que 
absorve luz e influencia laxas fotossintéticas e cresdmento sob ele, 
As lolhas que estão sombreadas por outras folhas têm taxas 
fotossmtétícas muito mais baixas. Algumas plantas têm folhas mui¬ 
to espessas que transmitem pouca ou nenhuma luz Outras plan- 
tas, como o áente-de-leãó (filmai, wr/i sp.L têm o hábito de 
crescimento em roseta, com as folhas crescendo radial mente «nui- 
lo próximas entre si e junto ao caule, impedindo, assim, o cresci- 
nientu de outras folhas abaixo delas 

As árvores representam uma adaptação importante h inter- 
teptação da luz, A estrutura elaborada de ramificações de árvores 
aumenta bastante a intercepção de luz solar Muito pouca PAR pe¬ 
netra no dossel de muitas florestas; ela é quase toda absorvida pe¬ 
ias folhas (Figura 9.7). 

Outra característica do habitat sombrio são as manchas de 
Srj provocadas pela luz solar que passa através de pequenas da- 
rejras - no dossel e alcança as folhas de sombra. Na floresta densa, 
iis manchas de sul podem mudar o fluxo biônico que atinge a ío- 
ã [IÍJ da floresta erii mgjis de dez vezes por segunde. Para 
9 gurnns dessas folhas, a mancha de sol contém aproximadamente 
11 " do total da energia luminosa disponível durante u dia, mas 
* vtiergia critica está disponível em uma quantidade muito alta 
pnr apenas poucos minutos. 


Vermelho 
rintctntt ç 
srihrTjfrmnlho 



Comprimento de o rida mm| 



FIGURA 9,7 \ distribuição uspvctral da luz nolar. n> • topo um 

dossel e sob o dossel Para a tuz solar infiltrada, a irradiánda total foi de 
1.900 pmot nr : > para a >ombra, foi de 17.7 umi •! m 1 s A maior parte 
da radiação fçitossinteticamenk- ativa fni absorvida por folhas nu dossel 
(Smith, 1994). 


As manchas de sul também desempenham um papel no me¬ 
tabolismo do carbono de folhas inferiores nos densos conjuntos 
sombreados pelas folhas superiores da planta, As respostas rápi¬ 
das do aparato futossíntético e dos esto ma tos as manchas de sol 
têm sido de substancial interesse para risinJogistas e ecólogos fPe- 
arcv ecols,, 1997), pois elas representam respostas Fisiológicas u ni¬ 
cas e especializadas para captação de uma pequena penetração de 
luz solar 

RESPOSTAS FOTOS SINTÉTICAS A LU2 PELA FOLHA 
INTACTA 

A luz g um recurso critico para plantas, que pode frequente¬ 
mente Iimitar o crescimento e a reprodução As propriedades Jo- 
tüssintéticas da folha fornecem valiosa informação sobre as 
adaptações da planta ao seu ambiente luminoso. 

Nesta seção, serão descritas as respostas fotossintéticas típi¬ 
cas á luz, medidas por curvas de resposta ã lu/ Será considerado 
também como uma característica importante de curvas de respos¬ 
ta a luz, o ponto de compensação da tuz., explica propriedades fi¬ 
siológicas contrastantes efe plantas de sol e de sombra, Apôs, serãi 1 
vistosos rendimentos quânticos da btossíntese na folha intacta e 
diferenças em rendimentos quânticos entre plantas L7 e L\ \ 
seção é encerrada com descrições de adaptações foliares ao exces¬ 
so de luz e os diferentes caminhos de di^ipiiçãu de Ca U >r n i \< lha 
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As curvas de resposta ã luz revelam propriedades 
fotossintétícas 

A medição da feájp dv CO : em folhas intactas, sob um fluxo 
fotõnico crescente, permite construir curvas de resposta ã luz (Fi¬ 
gura 9,8), que nos fornecem infoMação importante sobre as pro¬ 
priedades fotossintéticas de folhas, No escuro, não há assimilação 
fotossintétift) de carbono c o CO : ó despendido pela respiração 
dâ planta (ver Capítulo 11)- Por convenção, a assimilação de CCbé 
negativa nesta parte da curva de resposta ã luz, Como o fluxo i'n tô¬ 
nico aumenta, a assimilação fotossintética de CO : cresce até se igua- 
íar ã liberação de CO; pela respiração mitocondrial, O ponto de 
compensação da Juz é aquele em que há um exalo equilíbrio entre 
absorção e liberação de CO;, 

O fluxo fo tónico no qual tolhas diferentes alcançam o ponto 
de compensação da Juz varia conforme a espécie e com as condi¬ 
ções de desenvoh i mento. Uma das diferenças mais interessantes 
ê encontrada entre plantas que crescem sob luz solar total o aque¬ 
las que crescem a sombra (Figura 9.9). CK pontos de compensação 
da luz de plantas de sol variam de 10 a 20 pmol nr 2 s-os valores 
correspondentes de plantas de sombra vão de 1 a 5 pmol m 2 s _l . 

Os valores para plantas de sombra são menores porque as 
suas taxas respiratórias são muito baixas, de modo que unia pe¬ 
quena íotossíntesc liquida ú suficiente para levar a zero as taxas 


líquidas de troca de Up As baixas taxas respiratória- n 
representar uma adaptação Básica que permite ás plantásde ^ 
bra sobreviver em ambientes limitados peto luz. *' 

Uma elevação do fluxo fotónico acima do ponto de 
* ll ^.P rllv ^ «™ aumento proporcional da taxa f 0 £' 
tetica (ver hgura l i.6j, produzindo uma relação linear entrè n 
fotónico e taxa fotossintética. Tal relação linear acontece JL “ U *° 
fotossintese é limitada pelit luz naqueles níveis de mJiêncn ? U ' !8 
nosaf assim, mais luz estimula mais fo tossiu tese. Umh 

Nessa porção linear da curva, a inclinação da linha 
rendimento quântico máximo de fotossintese para ,1 folha U 
brv-se de que o rendimento quântico é a relação entre um 77 
produto dependente de luz (neste caso, a assimilação de C02i° 
número de fôtons absorvidos (ver Equação 7.5). 

Os rendimentos quânticos variam de 0, onde nenhuma ener 
gia luminosa é usada na fotossintese, a 1, onde toda a luz abson£ 
da é usada. Lcmbrt-se do Capitulo 7, no qual o rendi mento quântico 
da fotoquímica é aproximadamente 0,95 e o rendimento quântim 
do evolução do oxigênio em cloroplastos isolados é de cerca de 01 
(10 t.itons por molécula de 

Em folha intacta, os rendimentos quânticos medidos para fi¬ 
xação do CO, variam de 0,04 a 0,06. Folhas sadias de muitas espé¬ 
cies de plantas C-, mantidas sob baixas concentrações de O? que 
inibem a fotorrespi ração, mostram, em geral, um rendimento quân- 




F^lIRA 9.8 Resposta de fotossintética ã luz, em uma planta C* 

2 n tóp '/ a ?° “ usa um t ' fll, * ü Ut l uidu dí c O, proveniente d 

f Janta O ponto de compensação da luz é alcançado quando a 
g^ Otoaifede C0 3 iguala-se à quantidade de CO, 

^ "'T ríK ‘ TO C!)m 11 ■ 5urT ' ellt0 da luz acima do ponto d. 

n „â!(^ a0, l í fotos siritese- aumenta propordonalmente, o que in 

que a fotossintese está limitada pela taxa de transporte de elétrons 

qual por sua vez, esta limitada pela quantidade de luz disporive] 

pnr, da curva e referida como limitada pela luz Os aumentos 

plenores na %»■*£?* WWtualmértte limitados ada capat 

mrlí^r' UU pt/l ° n ' < -' li, helismo das trioses fafafc 

[ íirtt da Curva i j refenda cómo limitada pelo CQ*. 



Iffadtánaa (jjmol m 2 s~') 

FIGURA 9,9 Curvas de resposta à luz da fixação iomssintdtca do 
carbono em plantai de sol ü de sombra. Afajá*.* trm$tthirte farniok* 
triangular) 0 uma planta de so3 r enquaitto A&ruin úiUitUimi 
sii VL-strtA ê de sombra. .As plantas de sombra tèm li pica mente um ponto 
de compensação da Ju/ baixo e taxas íotosântérfcas mais baixas, quando 
comparadas, com pJ.müsdesol, A linha tmcejada rói extrapolada da 
parte medida da curva (I larvey 197*#). 
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Iico de ü,h \o ar normal »■ rendimento quântico de plantas C é 
mais baixo, tipicamente 0,0" 

Ü rendimento quântico v4éííj ctun a tom pera tu ta e a concen- 
Iração do OX Jev ido ao -eu efcix sobre a razão das reações de 
caAoxilase e oxigena se da rubisco (ver Capítulo 8). Abaixo de 1CPC, 
ck rendimentos quânticos de plantas C são, em geral, mais alto* 
Jo que os de plantas Ci; acima de 30'C, a situação é freqüenternen- 
It? invertida íver Figura 9.23), A despeito dos seus habitâts de cres¬ 
cimento diferentes, plantas de soJ i- de sombra mostram 
rendimentos quânticos similares 

Fm fluxos fotônicos mais altos, d resposta fotossíntétíca co¬ 
meça a estabilizar-se íver Figura 9.8) e alcança a wlumaio Ums 
vez alcançado o ponto de saturação, aumentos posteriores no flur- 
> o f ot ôn i co nã i j a feia m mais a- ta xa s fbtoss i n tét ic as, índican d o q u e 
outros fatores que não a luz incidente, tais como a taxa de tranv 
porte de elétrons, atividade da rubísco ou o metabolismo de trio- 
ses fosfato tomam-se li m i tantos a fotossíntese 

Após o ponto de saturação, a fotossíntese v comumente refe¬ 
rida como limitada pefo CO., refletindo a incapacidade da*- encimas 
do eido de Calvin em acompanhar a energia luminosa absorvida. 
Os níveis de saturação da hz para plantas de sombra são substan¬ 
cia] mente mais baixos do que os de plantas de sol fver Figura 9.9) 
Esses níveis geraimente refletem o fluxo ft ►tónico máximo ao qual 
ò folha foi exptjsta durante o crescimento (Figura 9.1 ój. 

A cu rva de resposta a Juz da maioria das folhas satura entre 
500 e lOOl) pmoJ m - s ,rl , fluxos ío tónicos bem abaixo da luz sedar 
total (que é de cerca de 200( 1 prool nr- sr ). Embora as folhas indi¬ 
viduais raramente se iam capazes de utilizar toda a luz solar, no 
todo as plantas em geral consistem de muitas folhas que fazem 
sombra umas para outras. For exemplo, apenas uma pequena fra¬ 
ção das folhas de uma árvore está exposta à luz totaJ do sol, a qual¬ 
quer hora do dia O resto das folhas recebe fluxos fotônicos 
subsaturanies, em forma de pequenas manchas de luz que passam 
através de clareiras no dossel ou sob forma de luz transmití da por 
outras folhas. Já que a resposta fotos? intética da planta intacta é a 
soma da atividade folossmtétfca de todas as folhas, só raiamente a 
iotossíntese é saturada em todã a planta. 

As curvas de resposta a luz de árvores indiv iduah e do dos- 
-el da floresta mostram que a taxa fotossmtética aumenta com o 
íluxo de fótons e a iotossíntese geralmente não satura, mesmo 
>ob S uz sola r tota 1 í Figura 9.11 1 X es te sen tid o, a pre>dufi v i da d e 
da cultura está relacionada à quantidade total de luz recebida 
durante a estação de crescimento; com água e nutrientes sufici- 
^ntes, quanto mais luz a cultura receber, mais alta é a bí o massa 
'Orle Baker, 1988?. 


As folhas precisam dissipar o excesso de energia luminosa 

Quando expostas ao o.cesso de luz. a? folhas precisam dissi* 

IJ excedente de energia luminosa absorvido, de modo que ele 
não prejudique o aparato fotossíntétíco (Figura 9.12/. Existem vã- 
-■-■7 rotas de dissipação de energia, envolvendo quti tckmg tm -fb;*> 
* uim€ú íveT Capitulo 7) r que é o ijjgnclthig da fluorescência da 
clorofila pin mecanismos que não os íotoquimico? O exemplo mais 
jjnpoftantc envolve a transferencia de energia luminosa, absorvi- 
. transporte de elétrons, para a produção de calor Env- 

Df>fa 0b mecanismo* moleculares não sejam sinda totaímente 
-ompreendidos, o ciclo da xaniofila parece ^er um caminho im¬ 
portante para dissipação do exctxiO de enerviü luminosa í ver £n- 
sasG 9.1 na Internet,i 



r - a ..'"i " ; 


FIGURA 9.10 ■ ■ r - 

cultivada sob condições- de ou - tmhra A curva -jp.-rio; :ep:es*>r 
uma folha de Atnpsex tmngukn* subméoda a uma irradilnái: 10 vezes 
mais alta que a àz curva inferior Na. folha cultivada err t-t;- 
luminoços mais baixos, a fotossíntese: satura a uma irradiância 
substanciabnente mais baixa, indicar: que as propriedades 
fotossintérira^ de uma folha deper.dem da.** suas o X 

oçsdmÈniQ. A linha trace---.da to. e cr* solada da r ar- rred;-ia dá .; 
(Bjorkman, 19-81 1 


Ü cicio da xanto/iliL G Capitulo “ arord-u - a:: da *.3r T ri;a 
que compreende os trés ca ro ter,cides (violaxanima, anteraxannca 
e zeaxantina) e esra en vo Ivid o na dis.?ipação d i e xc èss: • â e energi 
luminosa na folha íver Figura 736) Sob alta luminosidade, a 
laxantina é com ertida em anteraxãnfcina c dq?o=s em. zea.W;rina. 
Obsen ? e que cada um dos dois anéis aro ma ticc^s de vbúaxaníina 
tem um átomo de oxigénio-limiíe, a anteraxantína tem um ea zea- 
'.antina não ‘em nenhum ív-.-r ?titra vez a Figura " V C9 - -p 
mentos tém mostrado que a zea cantina e a .Tais efetiva das :: ■- 
xaniohks na dissipação do calor e a anteraxântina apresenta jpe- 
nas a metade da efetividade. Enquanto • -s ni". eis de ajiterjjanbra 
permanecem rela ti vam ente constante? durante o dia o conteudc 
Je zeaxantina aumenta sob irradiãndas altas e diminui rr. irra- 
diãndas baixas. 

Em folhas que crescem sob Illz solar piena, a zeaxantma e i 
anteraxantina podem constituir A 1 do p; - di- cicl* da ^antorila 
total, com níveis máximos de irradiárda alcançados ac mdfKiia 
íF igura 9d3) Em tais ccvidições, ama quantidade subsur.cijl d 
excesso de energia lumim*^ ab^«r\jda peíi-? tilac Hdc-s p- de ^.-r 
dissipada como calor, exitando, assim, dano á estrutura fotossinté- 
tíca do doroplasto íver Capitulo 7\. A fração de energia iinnmcfsj 
db*si pada depende da inadiánria da espécie. das ct -r, di v A - it-. n - - 
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Jrracfiánda (jjnnol rr\~ 2 $ 1 ) 


FIGURA 9.11 Mudanças na fotossíntese (expressas sobre uma base 
: •" metro quadrado) em acículas individuais, uma parte aérea complexa 
■ um dossel ■ floresta de Pieea sitchemis, em função da irradiãnçia, As 
i \ítU. s mtvãs complexos consistem de agrupamentos de acíciias que 
■■ 1 ■ - 'mhr«i para outros, similar ã situação em um dossel, onde os 
■ ireqü e w tem en! e som b re iam o u tros ra m os. Como resul ta d u do 
ibre jmento. níveis de írradiància muito mais altos são necessários 
' a i 1 Uossíntese. A linha tracejada foi extrapolada da parte 
v. lida da curva (Jarvis e Leverenz, 1983). 


cimento, do shtius nutricional e da temperatura do ambiente(Denv 
mig-Àdams e Adams, 19%}. 

0 tu lo da xa iitofila em folhas de sol ç de sombra. As folhas que 
crescem sob luz solar plena contêm um pooí de xantofila substan¬ 
cialmente maior do que as folhas de sombra, de modo que das 
podem dissipar quantidades mais altas do excesso de energia lu- 
nuuíjsá. Ioda via, o ddo da xantofila também opera em plantas 
quv crescem a sombra no interior da floresta, onde só ocasional- 


EJí ffi 4 Ex«b_deener É pà luminosa em relação « ü ma curva de 
V P vu,u « au íotossintaHlca. A linha tracejada mostra a libera 
u .ricadoiTOigenui na ausência de qualquer limitação a fetoSsiníese Fm 

VE&tiSSSRb m nr’ & uma planL desomb, 
■,»apla a ulili/ar a luz absorvjda. No entanto, acima de 15Ü umol m-ís-' 

íotossmtese satura e uma quantidade cada vez maior de enerttia luminos; 

eranH VI H a | PrW,Sa dis f P id ». Sob irradiéndas mais alias, existe uma ‘‘ 

quTdLÍSi^da‘1 ‘ ,í3 '’ d t '' l/ USadn toWÍfctóé ÍW*«S aque 
niuito n, a ^r« m P d 7®^ ^ As diferenças são 

f(hmund Wj Uma P ‘ S ° m dl> #*« u ™ P lanta d « “1 


mente ficam expostas à luz solar que penetra através das rl 
do dossel. A exposição da folha uma mancha de sol resT'^ 
conversão de grande quantidade da violaxantina presente ^ ^ 
xantina, An contrario das folhas típicas, nas quais os níveisT ^ 
láxanEina aumentam mesmo quando as irradiâncias 
zeaxantina formada em folhas de sombra do interior da 3 

retida e protege a folha contra a exposição a manchas de sol * 
qíientes. subse- 

O ciclo da xantofila é também encontrado em espécies 
as coníferas, cujas folhas permanecem verdes durante o inv ° m ° 
quando as taxas fotossintéticas São muito baixas, ainda queTT 
sorção da luz permaneça alta. Ao contrário do ciclo d iumlj do r 

de xantofila observado no verão, os níveis de zeaxamina perm' ' 
necem altos o dia inteiro durante o inverno. Presumivelmente V y " 
mecanismo maximiza a dissipação da energia luminosa, pmeTw 
do, assim, as folhas contra a fotoxidaçâo durante o inverno (Adams 

Além de proteger o sistema fotossíntétko contra a luz alta, o 
ciclo da xantofila pqde auxiliar a proteger contra temperaturas al¬ 
tas. Os doroplastos são mais tolerantes ao calor quando acumu¬ 
lam zeaxantina (Havaux e cok, 1996). Desse modo, as plantas 
podem empregar mais do que um mecanismo bioquímico para se 
precaverem contra o efeito deletério do excesso de calor. 


As folhas necessitam dissipar vastas quantidades de calor 

O calor acumulado sobre uma folha exposta à luz solar plena 
é muito alto. De fato, uma folha com uma espessura efetiva de 
agua de 300 pm podería aquecer até 100 C se toda a energia solar 
fosse absorvida e não houvesse perda de calor. Contudo, tóse sig¬ 
nificativo acúmulo de calor é dissipado pela emissão de radiação 
de ondas longas, pela perda de calor sensível (i. é, perceptível) l j 
peta perda de calor evapora ti vo (ou latente) (Figura 9,14): 

* A circu 1 açâo doar ao redor da fo.lha re move o caIor da super¬ 
fície foliar, se a sua temperatura for mais alta que a do ar, fe¬ 
nômeno denominado perda de calor sensível, 
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FIGURA 9,13 Mudanças di iria^ no teor de \antofilas cm função da 
irradiânda, no girassol (Ht7w(rt/íJ<s íWííjuís). Com o aumento da 
quantidade de luz incidente sobre a folha, uma proporção maior de 
víolaxantina é convertida em anteraxantina ezeavantina, dissipando, 
assim, o excesso de energia de excitação e protegendo o apara (o 
íotossin(ético íDemmig-Ãdams e Adams, 19%). 


ras foliares alias que normaImenle acompanham a I unimos idade 
alta? A síntese de isoprenos parece conferir estabilidade às mem¬ 
branas fotossintéticas, quando as folhas são submetidas a tempe¬ 
ra turas e a luminosidad c aIta5. Muiías p la n tas, incluindo o tarvalho 
americano (Quercus sp ), o álamo (frpiríttt sp.) e Pmmia h)b<na 
emitem moléculas gasosas de rínco çiarbonDS, tal como o isopreno 
f2"metil-l F 3-butadieno; ver Capitulo 13) 

Hm uma escala global, a quantidade dessas emissões libera¬ 
das para a atmosfera a cada ano chega a ? x IO 11 g. lais hidrocarbi> 
nos gasosos são responsáveis pela fragrância de pinheiro fu. -pineno 
e p-pineno) em florestas de coníferas e podem formar uma névoa 
azul sobre as florestas em dias quentes. Por desempenhar um pa¬ 
pel importante na química atmosférica, o i sopre no c os Kidrocar- 
bonos relacionados tém atraído muita atenção de dentistas que se 
ocupam de questões atmosféricas, 

A emissão de isopreno pelas Folhas pode constituir uma fra¬ 
ção significativa do carbono assimilado na fotossmtcse. Mais de 
2 ,h v, do carbono fixado pela fotossíntese em folhas de álamo e car¬ 
valho, a 30*C r o liberado como isopreno, por exemplo ((Sharkey, 
1996). Às folhas de sol sintetizam mais isopreno do que ns de som¬ 
bra, sendo a síntese proporcional a temperatura da folha e ao es¬ 
tresse hídrico. 

A evidência que o isopreno confere estabilidade ás membra¬ 
nas fotossintéticas sob temperaturas altas provém de três tipos de 
res u I ta dos expe r i men ta is; 

1, Enquanto a nãoemissão de isopreno com um inibidor aumen¬ 
ta a suscetibilidade ao dano pelo calor, a adição de isopreno 


* A perda de calor evãporativo ocorre porque «i evaporação da 
água requer energia. Desse modo, como a água evapora da 
tolha, ela retira calor dela e a refresca. O corpo humano e re¬ 
frescado pelo mesmo principio, pela transpiração. 

A perda de calor sensível e a de calor evaporatívo são os mais 
importantes processos na regulação da temperatura foliar e a ra¬ 
zão das duas é denominada razão de Bowen fCampbell, 1977): 

perda de calor sensível. 

Razão de Bowen = 

perda de calor ev apura ti vo 

l- m cultivos bem irrigados, a evaporação de água da folha é 
j]ia, de modo que a razão de Bowen <.■ baixa (ver Tópico 9,2 na 
Internet). Por outro lado, quando o esfriamento evaporatívo é li- 
nil tadtf, a razão de Bowen è grande. Em alguns cactos, pur exem¬ 
plo, o fechamento estomáliço evita o esfriamento evaporatívo; todo 
o calor é dissipado por perda de calor sensível ea razão de Bowen 
é infinita. 

As plantas com razões de Bowen muito altas conservam agua, 
niFls u>iri 9 ue ^‘Sistír temperaturas foliares também muito altas, a 
hm de manter um gradiente térmico suficiente eritrea folha e o ar. Q 
crescimento lento está em geral correlacionado com tais adaptações. 

A s ’ n tese de isoprenos auxilia as folhas 
a suportar o calor 

Viu-se como o ciclo da xantofila pode proteger contra a lumi¬ 
nosidade alta, masumio cltmipLislos suportam as Ivmperatu- 


tnput de energia Dissipação de calor 



FIGURA 9.14 Absorção ü dissipação de erivig ■ da In • solar pula 
folha. A carga de calor Imposta deve ser dissipada, a hm de uviurdarm 
.1 (olha, A carga de calor i dissipada pda emissão de radia oi o de mulas 
longas, pela perda de calor sensível para o ar que circunda a folha e peJi' 
esfriamento evapora li vo ca usai tu pela transpirai ao. 
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.is plantas que não produzem estabiliza o calor (Sharkcy e 
cols., 2001), 

2. Lis nuilantes de plantas incapazes de emitir isoprenosao mais 
facilmente danificados põr temperai m as altas do que plantas 
do tipo selvagem (Sharkey e Singeá&s, 1995), 

l O f sopre no e rapidamente sintetizado enzinia fica mente em 
resposta a temperaturas foliafe elevadas. 


A absorção de íuz em demasia pode levar à fotoinibição 


No Capítulo 7, viu-se que quando as folhas são expostas a 
unia quantidade de luz maior do que podem utilizar íver Figura 
u . 12), q centro de reação do PSIÍ é inativado é danificado, constitu¬ 
indo um fenômeno denominado fotoinibição, As características 


da fotoinibição \p folha intacta dependem da quantidade de luz a 
qual a planta está exposta (Figura 9.15), Dois tipos de fotoinibição 
são identificados: fotoinibição dinâmica e crônica (Üsmond, 1994). 

Sob excesso de luz moderado, observa-se a fotoinibição di¬ 
nâmica. Á eficiência quântica decresce (compare as inclinações da 
curvas da Figura 9. i 5), mas a taxa fotossintética máxima permane¬ 
ce inalterada. A fotoinibição dinâmica e causada pelo desvio da 
energia luminosa absorvida em direção á dissipação do calor — 
por isso, o decréscimo em eficiência quântica. Tal decréscimo é fre- 
lentemente temporário c a eficiência quântica pode retornar ao 
seu aior inicial mais alto, quando o fluxo fotònico decresce abai¬ 
xo dos níveis de saturação. 

A fotoinibição crônica resulta da exposição a níveis altos de 
excesso de luz, que danificam o sistema fotossintético e diminuem 
a eficiência quântica ea taxa fotossintética máxima íver Figura 9-15). 
A fotoinibição crônica está associada ao dano e à substituição da 
proteína Dl do centro de reação PSIÍ (ver Capítulo 7), Ao contrário 
da fotoinibição dinâmica, tais efeitos têm duração relativamente 
fonga, persistindo por semanas ou meses. 

As primeiras pesquisas sobre fotoinibição interpretavam to¬ 
dos os decréscimos de eficiência quântica como dano ao aparato 
sntossintético, Agora, reconhecesse que o decréscimo de curto pra- 
/'K j m eficiência quântica para cem refletir mecanismos protetores 
er Capitulo 7), enquanto que a fotoinibição crônica representa o 
dijfiu presente ao cloroplasto, resultante de luz excessiva ou de 
la lha dos mecanismos protetores. 

Qual o significado da fotoinibição na natureza? A fotoinibi- 
l ao dinâmica parece ocorrer normalmente ao meio-dia, quando as 
Mha^estãü expostas a quantidades máximas de luz e existe uma 
redução correspondente de fixação de carbono. A fotoinibição e 
mais pronunciada em baixas temperaturas e toma-se crônica sob 
condições climáticas mais extremas. 


fêdudos de populações naturais do salgueiro, de culturas d 

* ( /' msSíCí7 milho {Zm têm mostrado que os efel 

, cu J nulat '^ de uma depressão diária de taxas fotossintéticai 

causada por fotoinibição, diminuem em 10% a biomassa ao Sm 

da estaçau de crescimento (Long e cok, 1994). Isso pode nio pare 

'! m particularmente grande, mas pode também ser signí 

jcatj vo em populações vegetais naturais competindo por recurso 

imitados - sitnações nas quais qualquer redução de carbono ale 

C ? ú ?. pí,ra a «^uçâo pode ter deito adverso no sucesso repro 
duüvó e na sobrevivência. r 



F tG U R A 9.15 Mu d a nça s n as cu rva s d c foU n \ ese e m n-speist, i ã lu r, 

causadas pela fotoinibição, A exposição a níveis moderados de excesso 
de luz pode diminuirá eficiência quântica (inclinação reduzida da 
curva), sem redução da taxa fotossintética máxima, condição 
denominada fotoinibição dinâmica. A exposição a níveis altos de excesso 
de luz leva á fotoinibição crônica, na qual o dano ao cloroplasto decresce 
a eficiência quântica e a taxa fotossintética máxima (Osmond, 1994). 


RESPOSTAS F0T055INTÉHCA5 AO DIÓXIDO 
DE CARBONO 


Viu-se como o crescimento vegetal e a anatomia foliar estão 
influenciados pela luz. Agora, a atenção será dirigida para saber 
como a concentração de CO : afeta a fotossíntese. O CÜ : difunde- 
se da atmosfera para as folhas: primei ram ente, por meio dos estõ- 
matos, depois, através dos espaços intereduiamse, final mente, para 
as células e os clüropJastos. Na presença de quantidades adequa¬ 
das de luz, concentrações mais altas de CÜ : sustentam taxas fotos- 
sintéticas maiores. O inverso também é verdadeiro, ou seja, a 
concentração baixa de CO- pode limitar a taxa fotossintética. 

Nesta secção, discutir-se-á a concentração do CO: atmosféri¬ 
co na história recente e sua disporòbiiidade para os processos de 
fixação do carbono. Após, serão consideradas as limitações que o 
CO; impõe ã fotossíntese e o Impacto dos mecanismos concenlnv 
dores de CO: de plantas C>. 

A concentração de C0 2 atmosférico contínua subindo 

O d i óx ido d e carbono é u m gás -1 raço na a t mos fera sent i o p re- 
sen temente rvsponsáwJ por cerca de lUTCli ou 5/9 partes pui 
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|hão (ppm) do ar. A pressão parcial de CO? do ambientefQ varia 
c om a piessíio atmosférica t? é de aproximadamente 36 pascais (Pa) 
no nível do mar í ver Tópico B3 na internet). Em geral, o vapor de 
água fica acima 2% da atmosfera e Q 2 responde por aproximada- 
riíenít 1 20 ** 0 . O componente em maior quantidade na atmosfera à o 
nitrogênio, com cerca de 80%. 

À atual concentração de CO : atmosférico é quase o dobro da 
que prevalecia durante a maior parte dos últimos 160,000 anos, 
conforme medições de bolhas de ar apreendidas no gelo glacia! da 
Antártica (Figura 9.16A). Exceto para os últimos 200 anos, as com 
centrações de C0 2 durante o passado geológico recente têm sido 
baixas, flutuando entre 180 e 260 ppm. Tais concentrações baixas 
eram típicas de tempos que retrocedem ao cretáceo, quando a Ter¬ 
ra era muito mais quente e a concentração de CO? pode ter sido de 
1.21X1 a 2.800 ppm (Ehleringer e cota, 1991), 

A concentração atual do CQ : da atmosfera está aumentando 
mais ou menos f ppm por ano, prind pai menta por causa da quei¬ 
ma de combustíveis fosseis (ver Figura T16C ), Desde 1958, quan¬ 
do começaram as medições sistemáticas de CO?em Mauna Loa. 
Havaí, as concentrações tem aumentado em mais do que 17%(Ke- 
efing e cols., 1995) e, em 2020, podem alcançar 6Ü0 ppm, 

í f efeito estafa. As consequências do aumento do CO?atmos¬ 
férico estão na mira de cientistas c agências governamentais por 
causa das predições que o efeito estufa está alterando o clima do 
mundo. A expressão efeito estufa refere-se ao aquecimento do clima 


da Terra, que é causado pela captação de radiação de ondas longas 
pela atmosfera. 

O teto de uma estufa transmite luz visível, que é absorvida 
por plantas e outras superfícies no seu interior. A energia lumino¬ 
sa absorvida é convertida em calor, e parte deste é reemitida como 
radiação de ondas longas. Como o vidro transmite multo pouca 
radiação de ondas longas, esta radiação não pode sair da estufa 
pelo teto de vidro, Com isso, a estufa esquenta. 

Certos gases na atmosfera, em particular CO? e metano, de¬ 
sempenham o mesmo papel do teto de vidro na estufa. O au¬ 
mento da concentração de CO? e da temperatura associado com 
o efeito estufa podem influenciar a fotossíntese. Nas concentra¬ 
ções de CO? atmosférico atuais, a fotossíntese de plantas CA está 
limitada lconforme se discutirá mais adiante neste capítulo), mas 
la! situação poderia mudar se a concentração do CO? atmosféri¬ 
co continuasse a crescen Em condições de laboratório, a maioria 
das plantas CA cresce 3(1 a 6E1% mais rápido quando a concentra¬ 
ção de CO? é duplicada (para 600 a 700 ppm) e a laxa de cresci¬ 
mento altera-se de acordo como n estado nutricional (Bowes, 
1993). Em algumas plantas, o aumento do crescimento é apenas 
temporário. 

Para muitas plantas cultivadas, como de tomate, alface, pepi¬ 
no e rosas, crescendo em estufas sob condições nu trid unais óti¬ 
mas, o enriquecimento de dióxido de carbono neste ambiente 
determina um aumento da pr<idutividade. O desempenho do plan- 
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!,is Ci com aumento lTo CO é elevado porque a ío to rrespi ração 
decresce (ut Capítulo &)■ 


A difusão de C0 2 até o cloroplasto á essencial para a 
fotossíntese 

Para a ocorrência da folossmtcse, o dióxido de carbono preci 1 
sa se difundir d a atmosfera para a folha e para o sítio de carboxila- 
se da rubisto Como as taxas de difusão dependem de gradientes 
de concentração (ver Capítulos 3 e 6), gradientes apropriados sao 
necessários para garantir difusão de CO : adequada da superfície 
foliar até o cloroplasto. 

A cutícula que cobre a folha o quase impermeável ao CCÇ de 
modo que a principal via de ingresso dele na (olha são os e^toma¬ 
tos. O CG : difunde-se para a câmara subestomatica e para os espa- 
Ços df nr entre as células do mesofilo. Esta parte do caminho dê 
difusão do CO; para o cloroplasto e uma fase gasosa. O restante do 
caminho de difusão para o cloroplasto ê uma fase líquida, a qual 
inicia na camada de água que umodece às paredes das células do 
mesofilo e continua pela membrana plasma ta, pelo citosol e pelo 
cloroplasto (para examinar as propriedades do CO; em solução, 
ver Tópico 83 na Internet). 

Cada trecho desta rota de diíusào impõe uma resistência à 
d ilusão do CO;, de modo que o suprimento de CO; para a fotos- 
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síntese encontra unta série de pontos de resistência (Figura g 
A avaliação da magnitude de cada ponto de resistência! ch'' J ‘ 
de valor para a compreensão das limitações do CO-, pa^' 
síntese* “ p !S£E 


O dióxido de carbono pertetra nos espaços in tercei ub™ 
folha através dos poros es tomã ticos* A partir dos espaços de ^ ^ 
se dissolve na água de paredes celulares úmidas e se difund^ — 

a célula e o cloroplasto. O mesmo caminho é percorrido pela N n 
no sentido inverso. " -0 


O compartilhar desse caminho pelo CO ; e pela água submete 
n planta a um dilema funcional. No ar com umidade relativa \}\ 
o gradiente de difusão que move a perda de água é aproxima/ 
mente 50 vezes maior do que o gradiente que aciona a absorção d 
CO;. No ar seco, esse gradiente pode ser ainda maior. P or conJ 
qüênda, um decréscimo na resistência es to má ti ca, pela abertura 
de estorna tos, facilita a maior absorção de CO;, mas a mesma!' 
ine\ itavelmente acompanhada por substancial perda de água. ^ 
Lembre-se do Capítulo 4, no qual â fase gasosa da difusão do 
CO; para a folha pode ser dividida em três componentes — a Cll 
madadimite, o esto ma to e os espaços intercelu lares da folha — ca dn 
uma impondo uma resistência a difusão do Cth (ver Figura 917) 
A camada limítrofe consiste de ar relativa mente parado junto 
à superfície foliar e sua resistência â difusão é denominada resis¬ 
tência da camada limítrofe. A magnitude da resistência da cama¬ 
da limítrofe decresce com o tamanho da folha e a velocidade do 
vento. Sua resistência à difusão da água e do CO; fisicamente rela¬ 
cionada à resistência que apresenta com relação à perda de calor 
sensível foi discutida anteriormente. 

As folhas menores têm uma menor resistência da camada li¬ 
mítrofe à difusão do CO; e da água, e ã perda de calor sensível. As 
folhas de plantas de deserto são geralmente pequenas, facilitando 
a perda de calor sensível. As folhas grandes, seguida mente encon¬ 
tradas nos trópicos úmidos, podem ter grandes resistências da ca¬ 
mada limítrofe, mas essas folhas podem dissipar a carga do calor 
da radiação por esfriamento evaporativo, devido às taxas transpv 
ratonas altas propiciadas pelo abundante suprimento de água nes¬ 
ses hnbítats, 


Após a difusão pela camada limítrofe, o CO; penetra na fo¬ 
lha via poros es toma ticos, que impõem o próximo tipo de resis¬ 
tência no caminho da difusão, a resistência estomatíca Na 
maioria das condições naturais, em que o ar ao redor da folha 
raras vezes está completa mente parado, a resistência da camada 
limítrofe é muito menor do que a resistência estornaEica. Portan¬ 
to, a principal limitação à difusão do CO; é imposta pela re-is- 
téneia es tom ática. 


Existe também uma resistência á difusão do CO; nos espaços 
de ar que separam a câmara subestomatica das paredes das células 
do mesofilo, denominada resistência do ar nu espaço intercelu- 
1 ar. Esta resistência também é geralmente pequena,, causando uma 
queda de 0,5 Pa ou menos na pressão parcial do CO;, comparada 
com os 36 Pa externa mente ã folha. 

A resistência a difusão do CO; da fase líquida — a resistên¬ 
cia da fase líquida, também de chamada de resistência do mc- 
sofilu — abrange à difusão dos espaços intercelu lares da tolha 
para os sítios de carboxilação no cloroplasto. Este ponto de resis¬ 
tência a difusão do CO; tem sido calculado como aproximada¬ 
mente um décimo da resistência du camada limítrofe combinada 
com a resistência es tomátí ca, quando os es toma tos estão total- 
mente abertos. Este baixo valor de resistência pode ser atribuído, 
em parte., a ampla superfície de células do mesofilo expostas aos 
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espaços de ar 1 n tercei ulares, que podem representar de 10 a 30 
vezes <i superfície foliar (Syvertsen c col$, r l gu:; i Além disso, a 
localizado dedornplastos perlo da periferia da célula minimiza 
,i distância de difusão do CO - para os sítios de carboxilação den¬ 
tro do doropJasto. 

A posição dos cloropbstcs e a percentagem relal ivamente 
grande de espaços in tercei u lares (cerca de 20 a 4Ü". a são caracterís¬ 
ticas anatômicas especiais que facilitam a difusão interna e a ab¬ 
sorção de CO; peías folhas (Evans. I9$K>}. Lm a vez que os ostiolos 
em geral impõem a maior resistência ã absorção do CO.- c à perda 
de água no caminho da difusão, esla regulação proporciona ã planta 
uma modo efetivo de controlar as trocas gasosas entre a tolha o a 
atmosfera. Fm medições experimentais de troeis gasosas de ío- 
Jhds. a resistência da camada limítrofe e a resistência do espaço 
intercelular geral mente são ignoradas, sendo a resistência esloma- 
tica o único parâmetro utilizado para descrever a resistência da 
ta se gasosa aoCO : (veja Ta pico 9,4 na Internet). 


Os padrões de absorção de luz geram gradientes de 
fixação de C0 ? dentro da fofha 

Discutiu se como a anatomia foliar está especializada para cap¬ 
tar a lu/ e como eia também facilita a difusão interna de CÜ 2 , mas 
onde ocorrem as Lixas máximas de fotossíntese na folha? Na maio¬ 
ria delas, a luz é absorvida preferencialmente na superfície supe¬ 
rior. enquanto que o CO; penetra pela superfície interior Supondo 
que a Mè o GOs entrem por lados opostos da folha, à fofossítítese 
ocorre uniformem ente nos tecidos foliares ou existe uni gradiente 
fotossintetico na folha' \s propriedades fotos sintéticas de uma fo¬ 
lha estão determinadas por: 

* perfis de absorção de luz através do mvsofilo, 

* capac j da de fo k >ss i n tétí ca destes tec i d os e 

* su p n me n lo i nt em o de CO?. 


Para a maioria das folhas, a difusão interna de CO; é rápida. 
Assim, as limilações ao desempenho folossíntético no interior da 
folha sâo impostas por fatores distintos do suprimento de CO> 
Quando a luz branca penetra na superfície superior de uma folha, 
os íótons azul o vermelho são absorvidos preferencial mente por 
cbroplastos próximos à super luar irradiada (Figura 9.18), devido 
ás fortes bandas de absorção de clorofila nas faixas do azul e do 
vermelho do espectro (ver Figura 75), A luz verde, por outro lado, 
penetra mais pfofundamente na folha. Comparando com o azul e 
o v ennelhci, a clorofila absorve muito pouco na faixa do verde (rio* 
v amente, ver Figura 7,5); não obstante, a luz verde ê mui lo efetiva 


no suprimento de energia para a fotossíntese em tecidos foliares 
exauridos de íótons azul e vermelho. 

A capacidade do tecido foliar para assimilação íotossintélica 
e COi depende em grande parte do seu conteúdo de rubisco, No 
espinafre e na fava {Vicia faba} t o conteúdo de ru bisai começa bai- 
no ápice da folha, aumenta na região mediana e diminui outra 
í/ z ' ^ bdSi;L - Como consequência, a distribuição de fixação de car- 
ono dentro da folha tem a forma de sino (Figura 9.19), No espina- 
f P arÉn quima esponjoso (ver Figura 9.4) fixa cerca de 40% do 
o e carbono, O significado funcional da distribuição de rubis- 
co ? dos P erfis # assimilação de carbono dentro das folhas não 
esta ainda conhecido, embora exí t,i a probabilidade de variação 
Perfis fotossinléticos em iothas com anato mia dUcrentv c em 
íolhas adaptadas a ambientes dislinios. 
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FIGURA 9.18 Distribuir fie -,í,i luz absorvida eíri folhas de sol I- 
espinafre. A irradiação ms faixas tio azul verde v vermelha determina 
diferentes perhs de luz absorvida na tolha, \ tetomiaiugrafid acima do 
gráfico mostra uma secção transversal de urna folha de espinafre, com 
fileiras de células pahçãdtüis ocupando quase a metade da espessura 
foliar. As formas das curvas resultam, em parle, de uma distribuição 
desigual de cloro ti la nos t et idos foliares (Nishioe cais IW e 
Vògêímahn è Han r 2000; folomiciugrafiii cedida por T. VogeImann). 


O CQ 2 impõe limitações á fotossintese 

A expressão da taxa íotossmtética como uma função da pres¬ 
são parcial de CO. no espaço intercelular (i \ dentro da folha (ver 
Tópico 9.4 na Internet) possibilita avaliar as limitações à fotossínv 
lese impostas pelo suprimento de CO : S ib concentrações mterce- 
lulares de CO; muito baixas, a fotossintese r íorlemente limitada, 
enquanto qm? as taxas respiratórias não são afetadas. Como resul¬ 
tado. verifica-se um balanço negativo entre o CÜ_> fixado pela ío- 
tossíntese e o produzido pola respiração e. com isso, um eflitxo 
liquido de CO : proveniente da planta 

Aumentando a concentração de Ct \ intercelular ate o valor 
ern qm- esses dois processos se equilibram, atinge se o ponta de 
compensação do C0 2 Nesse ponto, o efJuxo de c Ü ; d.-, planta o 
zeixi (l igum 9.20 A) Tal concedo v análogo ao do ponto de com 
pensação da luz, discutido anleriormenle no vapHuto: a paijfi r/e 
ctWHpciísrjÇiín t/a CO? ovprcssfl i ( bulido vntre foíossíuirst ', nspnwçãa m 
fuu{ib t/rí i ommhitçiiinio l i )■ ofitmiv r/c ivmpcusnçtio 4a htz ■ * nstda<i 
e lmhtn\v em fuiiçâo do fhn tt totum, a 
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FIGURA 9.19 Distribuição de rubisco e fixação de carbono nas folhas, 
A fixação de carbono f linha continua) em folhas de espinafre 
At oinpaniia exata monte a distribuição interna de rubisco (linha 
tracejada) As curvas do fixação de carbono da fava e do espinafre são 
' melhantes fNishio e cols,, 1993; Jeje e Zímrnermana 19$3). 


; plantas C,, o aumento de CO; acima do ponto de com- 
iTsaçáo estimula a fotossíntese em um amplo espectro de con- 
■ ição (ver Figura 9.2ÜA). Sob concerfrações de CO; baixas a 
■ ■ cnediãrias, a fotossíntese é limitada pela capacidade da carbo- 
iKtçáo Ja rubisco. Sob concentrações de CO, altas, a fotossíntese é 
limitada pda capacidade do ciclo de Calvin de regenerar a molé¬ 
cula acoptora ribulostí-l ,5-bifostnlo, cuc depende das taxas de trans¬ 
porte de eletrons. Ao regular a condutância estomática, a maioria 
das folhas parece regular sua C, (pressão parcial interna de CO,), 
de tal modo que ela é intermediária entre as limitações impostas 
pela capacidade de carboxilação e a capacidade de regenerar ribu- 
!ose-l,5-bifusfato. 

Uma representação gráfica da assimilação de CO, como fun¬ 
ção da pressão parcial de intercelular do CO, diz como a fotos- 
smtisi está regulada por esse gás, independentemente do 
luncionamento dosestômatos (Figura 9.20B). A análise da repre- 
sen açao gráfica de plantas C } e C a revela diferenças interessan¬ 
tes entre ambos os tipos de metabolismo do carbono: 

hm pJrtíi tas (j, as taxas fotossintétkas saturam com valores 
e C, de cerca de 15 Pa, refletindo os efetivos mecanismos 
. dC C ° 2 qUl ’ °P eram nessas plantas (ver Ca- 


• i'-m plantas C„ t> aumento dos níveis de C, continua a esti 
ar a fotossíntese em um espectro muito mais amplo. 

se iÍ S n l ' Sül !f d0S alcan í ados indicam que as plantas C, po< 
eneficiar de aumentos das concentrações de CO, atmosfé 

turidí^r rn } A ,olossínU?BC de Pintas C H , ao contrário, < 
Urrada por CO, em concentrações baixos; com isso, lais pia 


(A) 



(B) 



FIGURA 9.20 Mudanças na fotossíntese em função das concentrações 
de CO; no ambiente intercelular m mel doce do Arizona 
obhngifolin), uma planta Q, e creosoto (Larrea dmricáta), uma planta C 
A taxa fotossmtética está plotada em relação à pressão parcial deCQ: nu 
ambiente (A) e á pressão pardal intercelular calculada de CO; dentro da 
folha CB) (ver Equação 5 no Tópico 94 na Internet}. A pressão parcial 
em que a assimilação de CO; é zero define o ponto de compensação do 
CO; (Berry e Downton, 1982), 


não se beneficiam de aumentos das concentrações de CO; atrno>* 
fériecu A Figura 9.20 mostra também que plantas com metabolis¬ 
mo Q tém um ponto de compensação do CO; de zero ou proxime 
ao zero, refletindo seus níveis muito baixos de fotorrespiraçao 
(ver Capítulo 8). Essa diferença entre plantas Ç- eCj não e obscf■ 
vada quando os experimentos são realizados com concen traços 
de oxigênio baixas, pois a oxigenação é também suprimida cm 
plantas Q. 

Os mecanismos que concentram CO; afetam as respostas 
fotossintéticas das folhas 

For causa dos mecanismos concentradores de CO; que ope¬ 
ram em plantas i ,, a concentração de CO : nos sítios de carboxiKi- 
ção em doroplastos C| e frequentemente sâturadom da ato idade 
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dii rubisco, Comn resultado, as plantas com metabolismo C. no 
cessitam de menos rubíseo do que as Q para alcançar um certa 
Uiva de fel ossnitL.se e exibem menos nitrogênio para crescer (von 
Caerrmieret 2001)) 

Alem disso, o mecanismo que concentra CO; permite à folha 
manter taxas fo tossintélícas altas com valores baixos de C,, que 
exigem taxas menores de condutáncía es I o má t iva para uma deter¬ 
minada taxa de íotossíntese. Assim, as plantas C ; podem usar água 
e nitrogênio mais efícien temente do que as G. Por outro lado, o 
L -ysto energético adicional do mecanismo concentrador (ver Capí- 
i u |i> stoma as plantas C< menos eficientes na utilização de luz 
Provavelmente, esla c uma das razões pela qual a maioria das plan¬ 
tas adaptadas a sombra pertence ao grupo das C L . 

Muitos cactos e outras plantas suculentas com metabolismo 
CAM abrem seus eslõmatos ã noite e os fediam durante o dia (Fi¬ 
gura 4.21). O CO : absorvido durante a noite é fixado em mala to 
(vei Capitulo Rj Uma vez que as temperaturas do ar são muito 
mais baixas à noite que durante o día, a perda de agua é menor, 
Com- isso, uma quantidade expressiva de água 6 economizada em 
reíaçãt * ã quantidade de CO; fixado. 

À principal restrição ao metabolismo CAM è que a capacida¬ 
de ie armazenagem do ácido málico e limitada e essa limitação 
restringi a quantidade de absorção de CQ 2 . No entanto, muitas 
plantas CAM podem lixar CO_ via ciclo de Cah in no final do dia, 
quando os gradientes de temperatura são menos extremos. 

Os dadódios (caules achatados) de cactos podem sobrevi¬ 
ver pnr vários meses sem água, após a separação da planta-mãe. 
Seus estorna tos permanecem fechados durante todo o tempo e o 
CO; liberado pela respiração c re fixa d o em ma la to. Tal processo, 
que t i*iii Md o denominado CA Al ücíôsi), permite á planta sobrevi¬ 
ver por períodos prolongados com perda de água extrema mente 
reduzida. 


A discriminação de isótopos de carbono revela rotas 
fotossíntéticas diferentes 


O COn atmosférico contém os isótopos de carbono |: C, C c 
] % que ocorrem naturalmente nas proporções 98,9, ],] e I0 1 ""i.. 
respeeli vam ente. U l{ C0 2 está presente em quantidades tão pe¬ 
quenas que não têm relevância fisiológica, mas o ' : CD : é diferente. 
As propriedades químicas do l5 COi são idênticas às do ]2 QO^ mas, 
devido á leve dtlerença de massa (2,3%), a maioria das plantas as¬ 
simila menos IJ CO>dc que '-C0 3 . Em outras palavras, as plantas 
discriminam contra os isótopos mais pesados de carbono e elas 
têm razões de C para 1 -t menores do que as encontradas no C0 2 
atmosiérico, Quão efetivas são as plantas para distinguir entre os 
dois isótopos de carbono? Embora a discriminação contra n C seja 

,i composição de isótopos de plantas revela uma riqueza de 
informação. 

A composição de isótopos de carbono é medida com o uso de 
Um ^pectrômetTo de massa, que fornece a seguinte razão: 


CO; 

‘ao. 


(9.1) 


A composição de isótopos de plantas, cv ■(. L . quantificada 
'"ohre uma base por mil I 
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FIGURA 9,21 Assimilação' íotnssmtdíea de carbono. evaporarão e 
coiidutáncia es tom ática de unia planta CAM, uma eaetáeea (t tyuutiti 
fiah-imíiúi), durante um período de 2 ; l horas. A planta foi mantida 
inteira ern uma câmara de trocas gasosas, rui laboratório. O período 
escuro está indicado por áreas sombreadas. Ao contrário das plantas 
com metabolismo Gou C- as plantas CAM abrem seusest6niato.se 
lixam CO; à noite u. iibson e ISíobvl, I9B6), 


onde u padrão representa os isótopos de carbono contido em uma 
belemnite fóssil da formação calcária Pee Doe da Carolina do Sul 
O 5 P C do CCh atmosférico tem um valor de -R"-. signiíkandii 
que existe menos 'G no Cü? atmosférico do que e etónteaâô HO 
carbonato da belemnite-padrão Quais sao alguns valores típicos 
das razões de isótopos de carbono de plantas? As plantas C , têm 
um de aproximadamente -28'M; as plantas c\ tem um valor 
m|, dio de -14%^ (Farquhar e cok. 1989); As plantas Q e Q têm 
munns '< do que o isotopo-padráü, stgjiiíic.rnudn ijue houve um.i 
discriminação contra ; *( durante o processo lotosuou ui o 
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l ma v&que oráfrulo por mil envolve multiplicado por i -CKKI, 
a mal discriminarão do isótopo é pequena. Não obstante/ as dite- 
ixnças na discriminação do isótopos do carbono são facilmente dv- 
tectãvvis com espectrómelrode massa- A medição do ô 1 K!. do açúcar 
de mesa (sacarose) possibilita determinar se a sacarose provém do 
açúcar da beterraba (uma planta í. j) ou da cana-de-açúcar (uma 
planta Q, por exemplo. 

Qual a base fisiológica para o esgotamento de n C em plantas? 
Uma razão, tanto em plantas C quanto em Q P ê a difusão. O CO : 
difunde-se do ar externo para os sítios de carboxilação dentro das 
folhas Como o u CO : é mais leve do que o 1 :; CO :r de se difunde 
ligeiramente mais rápido para o sítio de carboxilação, criando uma 
efetiva discriminação de difusão de—i,4%, Contudo, a etapa maior 
da discriminação de isótopos ó a reação de carboxilação catalisada 
pela rubisco (Faíquliar e cols, 1989), 

A rubisco tem um valor de discriminação intrínseco contra 
■’C de -3(E'Por nutro lado, a PEP carboxUase, a enzima primária 
de fixação de CO : de plantas G- tem um efeito de discriminação 
de isótopos muito menor (cerca de -2 a -6%). Assim, a diferença 
inerente entre os efeitos de discriminação das duas enzimas de 
carboxilação determina as composições de isótopos diferentes ob¬ 
servadas em plantas C•• eC- (Farquhar e co3s. y 1989), 

Outras características fisiológicas das plantas afetam a com¬ 
posição de isótopos. Um fator é a pressão parcial de CO? nos espa¬ 
ços in te rcclulares de folhas (C,). Em plantas G, a discriminação 
potencial por rubisco de —30'-w nâo é total mente expressa porque a 
disponibilidade de C0 2 no sítio de carboxilação toma-se um fator 
■ itin slringindo a discriminação por essa enzima. Ocorre 
discriminação quando C.é alto, como quando os estorna tos 

• : Fs torna tos abertos também facilitam a perda de água. 

•■nor eficiência no uso da água está correlacionada com 

• ríminação contra E T {Farquhar e cote., 1989). 

! ■ i tmbustíveis fósseis tém um d^C de aproximadamente 
“*p mi pois o carbono nesses depósi tos provém de organismos que 
• ;i: Ü31V1 rí1 ta C- de fixação de carbono. Além d isso, medições 
de d 1 C em fósseis, solos contendo carbonatos e dentes fósseis pos¬ 
sibilitam determinar que o desenvolvimento e a prevalência da 

fotossíntese C4 são relativamente recentes (ver Tópico 9.5 na In¬ 
ternet). 


As plantas CAM podem ter valores de d 1 C intermediário! 
LTitr*.' oa de plantas G, e C 4 . Em plantas CAM que fixam C0 2 < 
Jí 01te v ' a carboxüase, o ò ]3 C ê semelhante ao de plantas C. 
Entretanto, quando algumas plantas CAM são bem hidratadas,ela: 
mudam para o modo Q, abrindo seus estòmatos durante o dia < 
uxando C0 2 via rubisco. Sob tais condições, a composição de isó 

mais na direçã0 da de P lantas c > Assim, OS valo 
. . f* de plantas CAM reflete quanto de carbono é fixado poi 
meto i a rota C, ívrsus rota C 4 (ver Tópico 9.5 na Internet). 

i«~i ft , 5 M,ííf tan ? b ™ fracionarn outr °s isótopos, tais como '*0; 

~ , t P. oderido 05 v ® rios padrões de enriquecimento oi 

caraiS * X* ”* usados fomo indicadores de rotas oi 
características metabólicas particulares 


RESPOSTAS FOTOSSINTÉTICAS À TEMPERATURA 

Quando a laxa lolossintética é plotada em função da teme 
atura, a curva tem uma forma de sino característica(Figura 9 2 

toss dení C H C * da . curva ru P rWienta uma estimulação da i 
tossinlesv dependente da temperatura, até o ótimo; o braço dt 
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10 20 30 40 p| 

Temperatura ( C) 

FIGURA 9.22 Alterações da fotossíntese em função da temperatura, 
sob concentrações de CO : que saturam a assimilação fotossintética dy 
CO : (A) e sob concentrações de CO ; em atmosfera normal ÍR). A 
fotossiiitese depende fortemeníe da temperatura sob concentrações de 
CO;. em saturação. Observe as taxas íbtossinEéticas significar temente 
mais altas sob concentrações de CCh em saturação (redesenhado de 
Berry e Bjorkman, 1980). 



cendente está associado a efeitos deletérios, alguns dos quais re¬ 
versíveis, mas outros, não. 

A temperatura afeta todas as reações bioquímicas da fotossin- 
tese. Assim, não é surpreendente que as respostas à temperatura 
sejam complexas. Pode-se conhecer os mecanismos subjacentes peia 
comparação dc taxas fotossintéticas em ar com concentração nor¬ 
mal e com concentração alta de CGk Sob concentração alta de CO; 
{ver Figura 9.22 A), há um amplo suprimento de CO; nos sítios de 
carboxilação e a taxa de fotosíntese é limitada sobretudo pelas rea¬ 
ções bioquímicas conectadas com o transporte de elétrons (ver O 
pítuJo 7). Em tais condições, as alterações de temperatura têm efeitos 
grandes sobre as taxas de fixaçãa 

Sob concentrações de CO; em atmosfera normal {ver Figura 
9.22B), d fotosíntese é limitada pela atividade da rubisco e a re¬ 
posta reflete dois processos conflitantes: um aumento na taxa de 
carboxilação com a temperatura e um decréscimo na afinidade da 
rubisco para CCF com a elevação da temperatura (vei Capitulo 8) 
Esses efeitos opostos enfraquecem a resposta à temperatura da to- 
tossíntese sob concentrações de C0 2 em atmosfera normal. 

As taxas de respiração também aumentam em função da tem¬ 
pera lura e a interação entre fo to rrvspí ração e rotossmlv.se to ma se 
aparente rias respostas ã temperatura. A Figura 9.23 mostra as alte¬ 
rações no rendimento quântico em função da temperatura em uma 
planta Ç 3 e em uma planta Q. Na planta Q, o rendimento quânti¬ 
co permanece constante com ,j temperatura, refletindo as típicas 
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baixas taxas de fotorrespi ração. Na planta C ?. o rendimento quân¬ 
tico decresce eom a temperatura, refletindo a estimulação da íotor- 
respiraçãopela temperatura e uma decorrente demanda de energia 
mais alta por CO; líquido fixado. 

S:-b temperaturas baixas, a biossmtcse c frequentemente limi¬ 
tada peb disponibilidade de tostaii ■ no doropJash ■ fSage e Sharkev. 
josr Quando trínscs fosfato - são exportadas do doropíasto para o 
riEcsol, uma quantidade equímnlar de fosfato inorgânico é captada 
via translocadores ria membrana do dorqpíasto 

■x' a taxa de utilização de tn.ises ?■«Taro no ritosol decresce, a 
taxa de absorção de tos feto no cloropíasto ê inibida e a fotos síntese 
toma-se limitada pelo fosfato {Geíger e Servaites, 1994). As sínte¬ 
ses Je amido e sacarose diminuem rapidamente com a temperatu¬ 
ra, reduzindo a demanda por teu tses fosfato e causando a limitação 
de fosfato observada em temperaturas baixas. 

As taxa- fbtossintéticas mais altas observa das em resposta ã tem¬ 
peratura representam assim chamada resposta h temperatura ótrnm. 
Quandf * tais temperaturas são ultrapassadas, as taxas íotossin táticas 
decrescem novamente. Tem sido demonstrado que este temperatu¬ 
ra ótima 1 < > ponto > em que as capacidades das várias etapas da fotos- 
•up!«x estão otimamente equilibradas, com fljgjàmas destas etapas 
tomando-se Jimitantes quando a temperatura aumenta ou diminui, 

\< temperaturas ótimas têm fortes componentes genéticos e 
fisiológicos. \? pJantas de espécies distintas, crescendo em habi¬ 
tais com temperaturas diferente- possuem temperaturas ótimas 
diferentes para a fotossíntese; plantas da mesma espécie, crescen- 


o 



URA 9.23 Rendimento quântico da fixação ioto.-sintetica de 
>--r no etn uma planta C. e em uma planta C if em função da 
empemtura foliar NoarnomuJ, a fotorrespiracão aumenta com a 
temperatura em plantas C e o custe^rgétíco da fixaçãp liquida de 
- o aumenta úv acordo. Este custo energético mais. alto é expresso por 
.«*3 intentos quânticos mzh baixos a tempemluy^s mais altas. Devido 
t mtfCan isinos que concentram COj de plantas C Sl a fotorrespi ração é 
^èixa nessas plantas e u rendimento quântico não mostra uma 
-pen encia da temperatura Observe que, a temperaturas mais baixas 
^hco de plantes í é mai> alio do que o de plantas C, 
ir.an o a tntossinie>e esn plantas V é mais eficiente a tem pera luras 
ri ^ J - (Ehleringere Hjorkrnrm 1977] 


do sob temperaturas diferentes e depois testadas quanto às suas 
respostas fotos sintéticas, apresertlam temperaturas ótimas corre- 
1 acionadas com as temperatura? sob as quais elas cresceram \- 
plantes que crescem sob temperaturas baixas mantém taxas fotos- 
sintéticas mais alta.- a temperaturas baria? do que as pi anta? que 
crescem sob temperaturas altas. 

Tais mudanças nas propriedade-s Íotí ^sintétjca- em resc? sts 
á temperatura desempenham um papei importante ra? adapu- 
ções das plantas a ambientes diferentes As plantas são extraordb 
itariamenfê plásticas em suas adaptações à temperatura. Na 
amplitude mais baixa de temperatura, as planta? que crescem em 
ares- alpinas são capazes de abosrção líquida de ÇO* a tempera ju¬ 
ras próximas de ÓC; no outro extremo, as planta - que vivem r, 
Vale da Morte (do inglês, Deaih Viiíkyl Califórnia, tem taxas óti¬ 
mas de fotosstntese a temperaturas próximas a 50°C 

RESUMO 

Aati\ idade fotc»SSintéiica na folha Intacta e jm processo inte¬ 
gral que depende de muitas reações bioquímicas Fatores ambien¬ 
teis distintos podem limitar as taxas íotossmtebca- 

A anatomia foliar e al temente especializada para a absorção de 
luz. As propriedades di mt^cí-io, sobremaneira do parênquima 
paliçádico, garantem a absorção uniforme de luz através da rolha. 
Alem das características anatômicas da íoiha os movimentos dos 
cloiopbstos nas célula- v a dsspi isiçáo da lâmina : darem relação ao 
sol auxiliam a maximizar a absorção da luz, a qual, transmitida pe¬ 
las rolhas superiores, ■, absmid peias folhis que crt-~cem - ò c..:- 

Muitas propriedades do aparate- íotossintetico mudam em fun¬ 
ção da luz disponível, incluindo o ponto de compensação da luz 
que é mais alto em tolhas de sol do que em telhas de sombra A 
parte linear da cursa de resposta a luz pmpordona uma medida 
do rendimento quântico da foíossmtese na telha intacta. Fm re¬ 
gi ôes ie mpe rad as. os rend i m ento - q u ãn t ice ••> de r ianía s C sã o e m 
geral mais alio? do que os de plantas C. 

A luz solar impõe uma substancial carga de calor sobre i fo¬ 
lha. que é dissipada de volta para o ar por radiação de compro 
mento de onda longo, por perda de calor sensivel ou por perda de 
calor evaporativo. Com a elevação das á>ncentraçòe? de CO : na 
atmosfera aumenta a carga de calor na biosfera. Tal processo po- 
deria provocar mudanças dances no clima mundial, mas também 
poderia reduzir a? limitações de CO: para a ióev smít ?e ?ob fluxo 
fo tônico alto. a fo tossínlese na maio na das planta- e limitada pelo 
C0 lt mas a limitação e muito menor em plantas C. e CAM ror 
causa dos seus mecanismos concentradores de CO; 

A difusão de CO : para a folha e refreada por uma série de 
drjerenke> pimtos d* rc sis tênda A reststéncia ma\i r e em çoral im¬ 
posta pelos estòmatos, de modo que a modulação das aberturas 
e? tom atiças fornece á plante meios efetivos de controlar a perda 
de agua e a absorção de CO : , Fatores es tom ático? e nãcvesto má ti¬ 
cos afetam as limitações do CO : a íotossmtese. 

As respostas da ioti íssintese à temperatura refletem j sensibi¬ 
lidade das suas reações bioquímicas a este fator e, si o mais pn> 
nunciadas quando as concentrações de CO são altas. Devido ao 
papel da fotorrespi ração, o rendimento quântico e pro fundamente 
dependente da temperatura em planta? C mas e quase mdepen 
dente em plantas L : 

S4? temperaturas baixas, as folhas de climas Ít eo- pivkm nun 
tor iofossintéticas mais alta? que folhas de climas mais qut w 
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tés Sob temperaturas altas, as folhas de locais quentes tem uni 
desempenho melhor que aquelas que crescem em locais mais m- 
os As mudanças funcionais no aparato fiatossmtetico, em resposta 
as temperaturas predominantes em seu ambiente, tem um ufato 
importante sòftt a capacidade de plantas em viver em habitats 

d i versos, 


Material da Internet 


Tópicos da Internet 

9J Trabalhando com luz . 

Quantidade, direção e qualidade espectral são parâme¬ 
tros importantes para a medição da luz. 

9.2 Dissipação de calor das folhas: a razão de Bowen 
A perda de caJor sensível e a perda de calor evaporativo 
são os processos mais importantes na regulação da tem¬ 
peratura foliar 

g,3 Trabalhando com gases 

Este tópico da Internet explica como trabalhar com fra¬ 
ções molares e outros parâmetros físicos de gases. 

9.4 Calculando parâmetros importantes nas trocas gaso¬ 
sas da folha 

Métodos de trocas gasosas permitem medir a fotossin- 
tese e a condutàncis estomatica na folha intacta. 

9.5 Discriminação de isótopos 

A composição de isótopos de carbono de plantas revela 
uma riqueza de informação. 


Ensaio da Internet 
9-1 0 ciclo da xaníofiia 

Estudos moleculares e biofísicos revelam o papel do ci¬ 
clo da xantofila sobre a fotoproteçâo de folhas. 
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Capítulo 



Translocação no floema 


A SOBREVIVÊNCIA NO AMBIENTE TERRESTRE RÉFRESENTOL SÉRIOS 
DESAFIOS às plantas, entre os quais destacasse printipa Imente a necessidade 
de obter e de reter a água. Em resposta a tais pressões ambientais, as plantas 
desenvolveram raízes e folhas. As raízes fixam as plantas e absorvem água e 
nutrientes; as folhas absorvem luz e realizam as trocas gasosas. A medida que 
as plantas crescem, as raízes e as folhas tomam-se grada ti va mente separadas 
no espaço. Assim, os sistemas evoluíram e desenvolveram transporte de longa 
distância, o que permite eficientemente a troca dos produtos da absorção e da 
assimilação entre a parle aérea e as raízes. 

Os Capítulos 4 e 6 mostraram que o xilema é o tecido que transporta água 
e sais minerais a partir sistema radiada r \ ver Glossário) até as partes aéreas das 
plantas, O floema é o tecido que transi oca os produtos da totossíntese das 
Jolhas maduras para as áreas de crescimento e armazenagem, incluindo as rai¬ 
zes. Como será visto, o doe ma também redistribui a água e os vários compos¬ 
tos através do corpo da planta, lais compostos, alguns dos quais chegam iro 
ciai mente nas folhas maduras por intermédio do xilema, podem ser redistribu¬ 
ídos a partir das tolhas, tanto sem modificação quanto metabolizados. 

A discussão que segue enfatiza a translocação no floema das angiosper- 
mas, já que a maioria das pesquisas tem sido desenvolv ida nesse grupo de 
plantas. As gimnospermas serão comparadas brevemente as angiuspermas em 
termos da anatomia das células condutoras e das possíveis diferenças nos seus 
mecanismos de translocação Inicialmcnte, serão examinados alguns aspectos 
da translocação no floema, os quais têm sido extensiva mente estudados e com¬ 
preendidos. Esses aspectos incluem a rota e os padrões de translocação, os 
materiais translocados no floema e as taxas de movimento. 

Na segunda parte deste capítulo, serão explorados os aspectos de translo¬ 
cação no floema que necessitam de investigação adicional. Algumas dessas 
área*, tais como o carregamento e o descarregamento, assim como a alocação e 
a pa r t içã t: * d os prod u tos fc >k >*s [ n té f i cc >s us tão sen d o inv es [ i gad 5 . is exa u s N va m ei 1 (e 
na atualidade. 
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ROTAS DE TRANSLOCAÇÃO 

A« itiMs rotils flfc irsnsporte de longa distância - o e “ 
XitGma — estendem-se por toda planta. O Hoema e em geral en¬ 
contrado tw f.uv externa dos tecidas vasculares, pnmano e secu - 
dãrio (Figuras 1 0 .1 e 10.2). Nas plantas com crescimento secundário, 

o flÒÊirifi constitui <i casca vivo- 

As células do floema, qm conduzem açúcares e outros com¬ 
postos orgânicos através da planta, são chamadas de elementos 
crivados. EífW/ffo cmtlo é uma expressão abrangente que mclu 
tanto os elementos de tubo crivado altamente diferenciados hpi- 
das angiospermas e as células crivadas, relativamente nao- 
espedalizadas, das gimnospermas. Além dos elementos gpados, 
o tecido do floemá conlém as células companheiras (discutidas adi - 
ante) e as células parenquimaticas (que armazenam e liberam mo¬ 
léculas nutritivas), Km alguns casos, o tecido do Heema também 
inclui fibras e esclereídes (para proteção e sustentarão do tecido) e 
m iatidfems (Ululas que conlém l-HeU. Porém, apenas os elcmen- 
h>s crivados estão envol vidos direta mente na iTanslocíição, 

As nennnas de menor porte das folhas e os feixes vascula¬ 
res primários dos caules são frequentemente circundados por uma 
bainha vascular (ver Figura 10 .1 j # a qual consiste de uma ou mais 
camada de células compaclamente arranjadas (lembre-se das cé¬ 
lulas da bainha vascular em oh idas no metabolismo Q discuti¬ 
do no Capítulo 8). No tecido vascular das folhas, a bainha do 
!, i\L. circunda as nervuras menores em toda sua extensão ate as 
u.:s i. Xtremidades, isolando as nervuras dos espaços intercelu- 
lares da folha, 

IniáaLmente; serão discutidas as evidencias experimentais das 
riitas de i luís locação, demonstrando que os elementos crivados 
-.io as células condutor a s d o tl oem a. A p ós, ser ão e xam ilíadas a 
, slrutura ç a fisiologia dessas células vegetais singulares. 


O açúcar é translocado nos elementos crivados 

Experimentos iniciais sobre o transporte do floema datam do 
século Xl\, indicando a importância do transporte dê longa d is* 
ta nna nos vegetais (ver Tópico 10.1 na Internetj. Estes experi¬ 
mentos clássicos demonstraram que a remoção de um anel da casca 
ao redor do tronco de uma árvore, que remove o floema, interrom¬ 
pe efetiva mente o transporte de açúcar das folhas para as raízes, 
Min alterar o transporte de água através do xilema, Quando os 
compostos radioativos tornaram-se disponíveis, o CO:' 4 marcado 
toí u titi /ado para demonstrar que os açúcares produzidos pelo 
processo fotossintático sao translocados pelos elementos crivados 
do floema (ver Tópico 10.1 na Internet], 

Elementos crivados maduros são células vivas altamente 
especializadas para translocação 

O conhecimento detalhado da ultra-estrutura dos elementos 

I rivados v crítico para qualquer discussão do mecanismo de trans- 
locação no Üovma. Os elementos crivados maduros são únicos en¬ 
tre as células vegetais vivas (Figuras 10.3 e 10,4). Neles estão 
ausentes muitas das estruturas encontradas nas células vivas, mes¬ 
mo cm células não-diferendadas, a partir das quais os elementos 
crivados maduros são formados. Por exemplo, os elementos crivn- 

perdem seus núcleos e Lonoplastos (membrana do vaeúçilo) 
durante desenvolvimento. Os micro fila mentos, os microtúbulos, 

II complexo de Colgi e os ribossomos estão também ausentes nas 



FIGURA 10.1 Seção tra ns versa l d o f e ixe vaseu la r lí t- trevo (Tri Mi 
M30x>- O floema primário está em Jíreçáo á superfície externa do caule, 
Tanto o floema quanto i> xilema primários são circundados por uma 
bainha vascular formada de células de esderênquimn dt/ paredes 
celulares espessas, que isolam o tecido vascular do tecido fundamental 
(© J. X. A Lott / Bi ol ogica I Phc>to Sen- ice) . 
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FIGURA 10.2 Seção transversal de um eaule de três anos de unu 
árvore de freixo (Frammis õasferàr) (27x). Os nUmcn" I c ; :|U|U |' 
anéis dv crescimento rio \iieind secund.irif>. r I locnu secundai 10 " 
foi comprimido pela expansão do xilema, âpittenle a Ciimac a mais 
recente ímois interna) do íloeina secundário é futu ional (■■; I 
Biological Photo Service) 
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FIGURA 10-3 Desenho esquemático Jt 1 elenienttw 
crivados maduros {elementos de tubo crivado)- (A) Vista 
externa, mostrando ,\s placas crivadas e áreas lali*rais 
crivadas, (B) Seção Longitudinal, mostrando dcris elementos 
de tubo crivado unidos, formando um tubo crivado. Os 
poros nas placas crivadas entre os elemcdjjps de tubo crivado 
são canais abertos para transporte através do tubo A 
membrana plastnáto dc um demento de tubo crivado v 
contínua com a dn lubn adjacente £ ada elemento de tubo 
crivado está associado a unia ou mais células companheiras, 
as quais assumem algumas das funções metabólicas 
essenciais que são reduzidas ou perdidas durante a 
diferenciação dos elementos de tubo crivado, t >bsf rvo que a 
célula companheira apresenta muitas organelas 
cítoplasmáticas, enquanto que o elemento de tubo crivado 
apresenta rela ti va mente poucas orga nelas, Uma célula 
companheira comum esta aqui representada 


■-.lembra na 
plasmática 


Parede primária 
espessada 


Ooroptasto 


Nudeo 


células maduras Além da membrana plasmática,as orga nelas man¬ 
tida & incluem algumas mitocóndrias rela ti va mente modificadas 
plastídeos e retíSilo endoplasmático liso. As paredes não são lig- 
nífitadas, embora haja um espessamento secundário em alguns 
casos. 

Nesse sentido, os elementos crivados apresentam uma estru¬ 
tura celular diferente daquela dos elementos traqueais [mortos na 
maturidade), os quais não apresentam membrana p3asmática e as 
paredes secundárias são lignificadas. Como será visto, as células 
vivas são críticas para o mecanismo de translocâtüão w> floema. 


A presença de áreas crivadas é a característica principal 
dos elementos crivados 


Os elementos crivados (células crivadas o elementos de tubo 
crivado.) apresentam áreas crivadas características nas suas célu¬ 
las,, onde poros intercoriectam as células condutoras (ver Figura 
105). Os poros das áreas crivadas variam em diâmetro de menos 
de 1 pm a aproximadamente 15 pm. Ao contrário das áreas criva¬ 
das das gintnosp ermas, as áreas crivadas das angiospermas po- 

durri se diferenciar em placas crivadas (ver Figura 105 e IVibeJa 
lOd), ò 


As placas crivadas apresentam poros maiores do que outras 
^reas crivadas na célula e são geral mente encontradas nas extre¬ 
midades das paredes dos elementos de tubo crivado, onde as célu- 
individuais são unidas para formar séries hmgllndmais 
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FIGURA 10.4 Èltít Iromiangraíu de uma seção transversal de células 
companheiras ardi nitrias e elementos de tubq crivado maduros (3,óGüx) 
Os componentes celulares distribuídos ao longo das paredes di 
elenuntus de Lubo crivado (W.irmhrudt, FJH5] 
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denominadas tutoeri vados (ver Figura 10.3): Além 

n. s dá pinga crivada dos elementos de labo cwad|saoeanayKib@F- 

105 que permik-m 0 táhsporlepélSScelul.is (ver Figura 1U5), 

Por outro lado. iodas as áreas crivadas são mais ou menos 

similares nastfnuióspei #*, & con,fer ^ 
crivadas das K imnospennas encontram-se em grandes tavidad» 
, rfimis no meio da parede celular. O retículo endoplnsmahco 
E5K SXi« criv.Jo. (Figur, MM « «""««W 
^ dos poros crivados e da cavidade mediana, conforme indicado 
pela coloração específica do RE. A oblação do material vivo 
aini microscopia corifócál, confirma que a distnbuiçao observada 
du REI., não é um artefato da fixação (Schulz, 1^). 


O depósito de proteina-P e de calose sela os elementos 
danificados de tubo crivado 

Os elementos de tlibo crivado da maioria das angiospemias 
^30 r j t - 0 S em uma proteína do floema denominada proteína -1 (u'i 
Figura 10.36) (Clark e cols, 1997.) ína literatura clássica, a proteína- 


TABELA 10.1 

Características de dois tipos de elementos crivados em 
espermatófitas 


Elementos de tubo crivado encontrados em angiospermas 


1 Algumas areas crivadas são diferenciadas em placas 

crivadas; elementos de tubo crivado individuais são yn ^ f 
em um tubo crivado. 

2. Os poros da placa crivada são canais abertos, 

3. A proteina-P esta presente em todas as dicotiledôneas e 
em muitas rnonocotiledòneas. 

A Células companheiras são fontes de ATP e talvez de outros 
compostos e. em algumas espécies, slo células de 
transferência ou intermediárias. 


Células crivadas encontradas em gimnospermas 

1 Não hà placas crivadas; todas as áreas crivadas são 
similares. 

2. Os poros nas áreas crivadas parecem estar bloqueados com 
membranas. 

3 . Não hã proteina-P. 

4. Células albuminosas algumas vezes agem como células 
companheiras. 



Célula 
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desobstruídos 
da placa crivada 
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HGURA 10.5 1 kiJ M iilns crivados e poros abertos da placa crivada. 
ÍA) Electromicrografia de urna seção longitudinal de dois elementos 
crivados tnaduros (elementos de tubo crivadoj, mostrando n parede 
i j nire os Êlemenkffi crivados (dunciminndus uma placa crivada) no 
hípocóttlo de abóbora fCíícnrãílíí mxirna) (3,685x), (D) O detalhe mostra 
os poros de uma plaea crivada na visão frontal. (4.28flx). hm, ambas as 
imagens. A e B, os poros da placa crivada estão abertos — isto é. não- 
obstruídos pela proteína'? fllml, 1982) 


Pera chamada de jmíd/rtçvw). Aproteína-F é encontrada em todas 
as dicotíledòneas e em muitas rnonocotiledòneas, mas está ausen¬ 
te nas gimnosperntas. Ela ocorre em várias formas diferentes (tu¬ 
bular, fibrila r, granular e cristalina), dependendo da espécie e dn 
estádio de maturação da célula. 

Em células imaturas, a piüteína-P é mais evidente como cor¬ 
pos distintos no citosol, conhecidos como corpos de proteína-P, 
Os corpos de proteínas-P podem ser esferoidais. em forma de fuso r 
ou torcido e espiral. Eles geralmente assumem as formas tubular 

ou fibrila r durante a maturação da célula, 

As proteínas-P têm sido caracterizadas em nível molecular. 
Por exemplo, as proteínas-P encontradas no gênero Citcwbita con * 
sistem de duas proteínas principais; a PP1, a proteína filamentosa 
do floema, e a PP2, a lectína do floema. O gene que codifica a n 1 
etn abóbora (Çucurbita maxirna) apresenta sequência semelhante 
aos genes que codificam os inibidores dsteíno-protease, suge ri iv o 
uma possível função na defesa contra insetos sugadores. Acru i ^ 
se que ambas, PP1 e PP2, sejam sintetizadas nas células compa 
nheiras (discutido na próxima seção) e transportadas pe os 
plasmodesmas para os elementos crivados, onde se associam par 
formar os filamentos de proteína-P e os corpos de proteína 


cols-, 1997)* > j*. 

A proteína-P parece agir na vedação de elementos ' 

mi ficados por obstruir os poros das placas crivadas* $ u L . 
ivados estão sob uma pressão de turgor inferna muito alta e o 
jmenlos crivados em um tubo crivado estão conectados p L l *- 
>ros abertos das placas crivadas. Quando um tubo envjt iU u 
do ou perfurado., a diminuição da pressão pnninu 
ento do conteúdo dos elementos crivados em dircçai* 
;treniidade cortada, podendo levar a planta a perder mmla^ - 
} floema rica em açúcar, se não houvesse um mecanismo L L ^ 
ição (sr/tJjí e um termo geral usado para referir o conleiu o 1 ltk 1 
is células vegetais). Entretanto, quando esse deslocamento mi** 
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FJGURA 10 & ElecUomicmgraíia ilustrando uma área crivada (.icj 
liando duas células crivadas em conífera {Piniis tesmo&i), O retículd 
endoplasmático lisu (RLl i recobro a área crivada cm ambos os lados c è 
lambem encontrado nos porose na cavidade mediana Os pbstídcos (P) 
mo l ircundadt ks peli> REL <Sdi uh f 1JI -hi), 


re * l1 prutoína-P e outras inclusões celulares ficam presas nos poros 
da placa criv ada, auxiliando na vedação do elemento crivado e na 
prevenção da perda adicional de seiva, 

Uma solução em Jongo prazo para o dano no tubo crivadoé a 
produção de calose nos poros da placa crivada. A ca tose, um (M> 
glücano, é sintetizada por uma enzima na membrana plasmáltea e 
depositada entre a membrana e a parede celular A caloso é sintetiza- 
da em um elemento crivado funcional em resposta á lesão e a outros 
estresses, tais como estímulo mecânico e altas temperaturas, ou em 
preparação para os eventos normais do desenvolvimento, como a 
pDpnerida, O depósito de calose de lesão nos poros da placa criva¬ 
da isola eficientemente os elementos crivados danificados do teddo 
tniLjdo adjacente. A medida que os elementos crivados recuperam- 
56 lesões, a caloso desaparece desses poros 

As células companheiras auxiliam os elementos crivados 
altamente especializados 

Cada elemento de tubo crivado está associado a uma ou mais 
células companheiras (ver Figuras \QM, IU.4 e 10.5), A divisão de 
un]l - A célula-mãe forma o elemento de tubo criv ado e a célula 
companheira. Numerosos plasmodesmas (ver Capítulo l)atrayes- 
&am as paredes entre os elementos de tubo crivado e suas células 
companlu-imti, indicando uma relação funcionai estrita e uma tro- 
114 ‘ J> ' LJn l rí - J af> duas células, Osjpasmodesiíias são freqiieiv 

'" rn - nk complexos e rainifiiados no lado da célula companheira 
As células companheiras exercem I unção nu transporto dos 
fru uios folossjntêticus a partir das células produtoras nas fo¬ 


lhas maduras para os elementos (rivados nas nervuras mertores 
da folha. Acredita-se que elas também assuntam funções meta¬ 
bólicas criticas, como a síntese proteica, que são reduzidas ou 
perdidas durante a diferenciação dos elementos ■ rivados fRos- 
twick e cok, 1992). Além disso, as numerosas mítocftndrias das 
células companheiras podem fornecer energia como A f í' am ele¬ 
mentos crivados. 

fia pelo menos três tipos diferentes de células companheiras 
nas nervuras menores das folhas maduras, exportadoras: células 
companheiras, células de transferência e células intermediárias. 
Esses três tipos de células apresentam citoplasma denso e mito- 
cônd rias abund a n tes. 

As células companheiras (Figura K1.7A) apresentam eloro- 
p las tos com tílacóides bem desenvolvidos e uma parede celular 
com superfície interna lisa. Uma constatação importante é que re¬ 
lativa mente poucos plasmodesmas conectam este tipo de célula a 
qualquer uma das células adjacentes, com exceção do seu próprio 
elemento crivado, Como resultado, o simplasto cto elemento cri¬ 
vado e sua célula companheira são relativa mente, se não comple¬ 
ta mente, isolados do simplasto das células adjacentes. 

As células de transferência são semelhantes ás células com¬ 
panheiras, com exceção du desenvolvimento de im-agi nações da 
parede do tipo de interdigitações, em particular nas paredes celu¬ 
lares da face oposta ao elemento crivado (Figura ILJ.7B). Tais Liwa- 
ginações da parede aumentam a superfície da membrana 
plasmatica, aumentando, assim, o potencial de transferência de so¬ 
luto pela membrana. 

Em decorrência da escassez de conexões citoplasmáticas com 
as células adjacentes e com as invaginaçòes das células de trans¬ 
ferência, acredita-se que a célula companheira e a célula de trans¬ 
ferência são especializadas na absorção de solutos do apoplasto 
ou do espaço da parede celular. As células parenquimátiÇas do 
xilema também podem ser modificadas como células de transfe¬ 
rência, servindo provavelmente para recuperar e redirecionar os 
solutos em movimento no \ilema, o qual faz também parto do 
apuplasto. 

Embora os simplastos das células companIieiras e das de trans- 
fçréncía estejam rela ti va mente isolados das células adjacentes, há 
alguns plasmodesmas nas destas células. A função desses 

pJasmódesmas não é conhecida. O lato de estarem presentes Índi¬ 
ca que eles devem possuir uma função importante, visto que o 
custo de possuí-los é alto; eles são as vias pelas quais os vírus tor¬ 
nam-se sistêmicos na planta Entretanto, são difíceis de estudar 
por serem inacessíveis. 

As células intermediárias parecem ser apropriadas para a 
absorção de solutos através de conexões citoplasma Hcas (Figura 
10.7C). As células intermediárias apresentam numerosos plasmo- 
desmas que as conectam com as células adjacentes, em partictilai 
as células da bainha do feixe vascular. Embora a presença de mui¬ 
tas conexões por plasmodesmas ás células adjacentes seja seu as¬ 
pecto mais característico, as células intermediárias também se 
distinguem por possuir numerosos vacúolos, hem como lilacoides 
pouco desenvolvidos e ausência de grãos de amido nos \ loroplas- 
tuS. 

F.m geral, as células companheiras e as de transferência são 
encontradas nos vegetais que apresentam uma etapa apoplástica 
na Iranslerêiu ia de açucares das células do mesofili> aos ele menti»s 
crivados. As células companheiras e as de transferência levam açu¬ 
cares do Jpoplasto para u simpListo dos dementes trifados > . >■ 
lulas companhi nas na região fonte For outro Lido, as cáluL 
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FIGURA 10,7 ElectromicTog rafia das células companheiras nas 
nervuras de menor porte das folhas maduras, (A) Trfe elementos 
crivados contíguos a duas células intermediárias e uma célula 
companheira levemente corada em uma nervura menor de MMiuç 
amíitmlk. (65S5x] (B) Um elemento crivado adjacente á célula de 
transferência com numerosas imaginações da parede em ervilha (Pisiwf 
sflíruuiíij (S.020xK Taís invagínações aumentam consideravelmente a 
superfície da membrana plasmática da célula de transferência, 
aumentando, assim, o transporte de materiais do mesofilo para o 
elemento crivado. (C) Uma célula intermediaria típica com numerosos 
campos de plasmodesmas (setas) fazendo cortesão com as células tia 
bainha vascular adjacente, Esses piasmcidesrnas são ramificados eni 
ambos os lados, mas as ramificações são maiores e mais estreitas no lado 
da célula intermediária, O floema das nervuras secundárias foi obtido 
da A/(M/sow mrsçewiczii (4.700x) (A e C de Turgeon e coK, ITOy 
gentilmente cedidas por R. lurgeon; B, de Bnentwood l^7H). 


intermediárias atuam no transporte sim plástico de açúcares das 
células do mesofilo aos elementos crivados, nas plantas onde pa¬ 
rece não ocorrer a etapa apoplástica na folha fonte. 


PADRÕES DE TRANSLOCAÇÃO: FONTE-DRENO 

No fluem a r a seiva não ê exclusivamente transportada na di¬ 
reção ascendente ou descendente e a transiu cação no Roercia não é 
definida em relação a gravidade. A seiva ê, preferencial mente, trariá- 
locada das áreas de produção, denominadas fontes, para as áreas 
de metabolismo ou armazenamento, chamadas de drenos» 

As fontes incluem qualquer órgão exportador, tipicamente 
folhas maduras, que são capazes de produzir fo tossiu ta tos em ex¬ 
cesso para suas necessidades. O termo/otossiiitoJo refere-se aos pro¬ 
dutos da fotossintese. Outro tipo de fonte é um órgão de reserva 
que exporta durante determinada fase do seu desenvolvimento. 
Por exemplo, a raiz da beterraba perene bianual (Beta marítima) ú 


n dreno durante a estação de crescimento do primeiro ano, yuan- 

> acumula açúcar proveniente das folhas-fonté. Durante a segum 
tação de crescimento, a mesma raiz torna-se uma lonte, os açu 
res são remobilizados e utilizados para produzir uma nova par- 
aérea, que, por fim, se toma reprodutiva. 

í: oportuno destacar que as variedades cultivadas u L ■* 
is tem sido selecionadas para que suas raizes atuem tomo l t 
>s durante todas as fases do desenvolvimento. Asm as ratz ; 
j beterraba cultivada (Mi vttí^ris) podem aumentar em * 
:ca durante a primeira e a segunda estações de crescimei i - 
.odo que i tolhas sirvam de fonte tanto durante o esiadio 

Drescimento quanto o de truhücaçáo. 

Os drenos incluem órgãos não-fotossinleticos dos vege m 
-gaos que não produzem produtos lotossin te ticos em L l UJ " 

& suficiente para suas próprias necessidades de cresomen c 
fserva. As raízes, os tubérculos, os frutos em desenvoh m 

> folhas imaturas, que devem importar carboidratos para st ^ 
mvolvimentu normal, são exemplos de teridOS-drerto. b*i\* 








Tramlocação no floema 227 


de anefa mento c de marcação radioativa dão suporte no padrao de 
translccaçlo fonte-dreno no ffoenia. 

As rotas fonte dreno seguem padrões anatômicos e de 
desenvolvimento 

Embora o padrão gerai de transporte no floemá possa ser dito 
simplesmente como um movimento fonte-dreno, as rotas específo 
cãs envolvidas são freqüentemente mais complexas. Nem todas as 
fontes suprem todos os drenos em uma planta; ao contrário, certas 
fontes suprem preferencia Jmen te drenos específicos. No caso das 
plantes herbáceas, como beterraba esoja, por exemplo, podem ser 
feitas as seguintes generalizações. 

Proxi rti idmie. A prn vim id ad e d a fo nte ao dreno c u m fa tor signi- 
ficaíivo. As folhas maduras superiores m planta normalmente for¬ 
necem produtos fofossintéticos para o ápice em crescimento e para 
as folhas jovens imaturas As folhas inferiores suprem predomi¬ 
nantemente o sistema radiai lar. As intermediárias, por sua vez, 
exportam em ambas as direções, suprindo as folhas maduras entre 
as duas regiões. 

Desenvolvimento. A importância de vários drenos pode ser al¬ 
terada durante o desenvolvimento. Enquanto os ápices caulinares 


e radiai lares são normal mente m drenos principais durante o cres¬ 
cimento vegeta ti vo, os frutos, via de regra, tomam-se o drenu do¬ 
minante durante 0 desenvolvimento reprodutivo, em particular 
para folhas adjacentes ou próximas. 

Conexões vasculares. As folhas-fonte preferencial mente suprem 
os drenos com os quais elas possuem conexões vasculares diretas, 
No sistema de parto aérea, por exemplo, uma determinada folha 
esta, em gemi conectada a outras folhas abaixo ou acima no caule, 
por meio do sistema vascular. Tal linha vertical dt* tolhas e chama¬ 
da ortõstico O número de entrenós no mesmo ortostíco varia com 
a espécie, A Figura íUSA mostra a estn.it um tridimensional do fio- 
ema em um entrenó de dália (Dfofoá pmMflfo), 

Modificação das rofns de Imtslaaigw. A interferência nas ro¬ 
ías de translocação provocada por ferimentos ou poda pode alte¬ 
rar os padrões estabelecidos por proximidade e conexões descritos 
aqui. Na ausência de conexões diretas entre a fonte e o dreno, irt- 
lerconexões vasculares, denominadas anastomoses (ver Figura 
I0.8A) podem representar uma via alternativa. Na beterraba, por 
exemplo, a remoção das folhas-fonte de um lado da planta pode 
causar uma transferência transversal de produtos fotossintáticos 
para as folhas jovens (folhas-dreno) no lado desbastado fver Figu¬ 
ra 10.8C). A remoção das folhas-fonte inferiores na planta pode 



entr^ df uma estrutura tridimensional no floema de uma seção (de um 

eno de dáJia jüiifl/iíi pmiwf*]), Aspecto após dareamenío, coloração com azul de anilina e observação sob 
1 iip.ii epifluorestirnte; as placas crivadas sao vistas como numerosos pequenos pontos, devido ã coloração 
a f < ? l05e crivadas. Dois grandes feixes vasculares são preeminentes. Essa coloração revela os 

I jj, . -i ; _ U ' ^ crL ^ídos formando a rede do floema; duas anastomoses do íloema estão indicadas com setas, i B) 
j ' nadioatividade de uma única folha-fonte radioativa em uma planta intacta. A distribuição de 
Qir u h ' .. nnh n ias da ^ eterra ba [Gela vut$ms) foi determinada una semana após ü aplicação de : CO.- por 
v Jlw lí irtJ " fl u , ma ^ ica - ‘Iha-íonle (seta). O grau de marcação radioativa está indicado pela intensidade dê 

Asfoltejiã0 de acordo com sua idade; a mais jovem, reamtemente 

fontp to i ; f ^ ® £ fo' translocado prinripnlmente para as folhas-dreno d ire ta mente acima da folha- 

arimVrt a ê ifoT ortástía> das ^as-fonte; por exemplo, folhas 1 e ó são folhas-dreno diretemeiite 

marcada J)hs ‘ fímlt ' j4 | ^ B. com exceção de que todas as folhas-fonte no lado da planta oposlo Ã tolha. 

fonte 0Vld ^ lllir ;^ 1 , ntc - iJa As folhas em ãmbtó òs lados da pkmn agora recebem da 

nie asstmilados marcados com "C ÍA, gentil mente cedida por li. Afora; li % Ç, babados nos dados de Jgy; |%4). 
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forcar as íòlhas-fonte supeíiOHSS iranslorar mat. i P» ■ ■ ra 

/os e <i remoção das Mm&&W* && míen 

ort-stáinSíocar materiais Mia a parte superior da planta. 

' A plasticidade dai rota de transloraçâo dependo «ta «tens* • 
d „ ontrc os feixes v.iílitaiw c das especa» e orgaos es- 

ididoT Em aleumas i«. as folhas cm um ramo sem fnite* 
não podem transportar fotossintatos P ara os frutos em um |amo 
adjacente desfoliiado. Mas em outras plantas, como a soja (Wy. 
Jx), o fo tossiu ta toe transferido rapidamente de um iaàoo ndeos 
frutos foram em parte retirados para o lado parualmuUt cks i 

Ihíido, 


MATERIAIS TRAIMSL0CAD05 NO FLOEMA: SACAROSE, 
AMÍNOÁCÍDOS, HORMÔNIOS E ALGUNS IONS 
INORGÂNICOS 

A águl éa substância mais abundante transportada no í loe- 
ma, Os solutos translocados, sobretudo carboidratos, estão dissol¬ 
vidos em água (Tabela 10-2). A sacarose é o açúcar mais comumertte 
transportado nos elementos crivados. Há sempre alguma sacarose 
na seiva do elemento crivado, podendo atingir concentrações: de 

0# a 03 M. 

0 nitrogénio é encontrado no fioema, prinápalmente na for- 
ni.. de aminoãctdos c amidas, em especial glutã ma to e aspartato e 
mm, i es pedi vas amidas, glutamina e asparagina. Os níveis de ami- 
n,ít!i !•■• e ácidos orgânicos observados variam muito, ate na mes- 
: : p ;,ii.' mas eles são em geral baixos quando comparados aos 
carboidratos. 

■ idos os hormônios endógenos das plantas, incluindo 
giberelinas, dtodninas e ácido abscísico (ver Capítulos 
23) foram encontrados nos elementos crivados. Acredi- 
• i ansporte de longa distância de hormônios ocorra, peio 
em parte, nos elementos crivados. Os nudeotideos fosfato 
r- proteínas também são encontrados na seiva do fioema. 

As proteínas encontradas no fioema incluem proteínas-P fila¬ 
mentosas (as quais estão envolvidas na obstrução dos elementos 
crivados danificados), as proteínas quinases (proteínas de fosfori- 
lação), a tiorcdoxina (redução dissulfídica), a ublquidna (degrada¬ 
ção de proteínas), as chaperonas (d obra mento de proteínas) e os 
inibidores de protease (proteção das proteínas do floeina contra a 
degradação e defesa contra os insetos sugadores) (Schobert e eu Is., 
1995; Yoo e co!s v 2000). 

Os solutos inorgânicos que se movem no fioema incluem po¬ 
tássio, magnésio, fosfato e cloreto (ver Tabela 10,2), Por outro lado, 

nitrato, cálcio, enxofre e ferro são rela ti va mente imóveis no lloe- 
ma. 

A discussão será iniciada sobre o contendo do fioema, rela¬ 
cionando os métodos utilizados para identificar os materiais nele 

translocados. Examinar-se-ão, os açúcares translocados e a com¬ 
plexidade do transporte de nitrogênio na planta, 

A seiva do fioema pode ser coletada e analisada 

A enleia da seiva do tloema tem sido um desafio experimen¬ 
ta! (ver Tópico 10,2 na Internet). Poucas espécies exsudam seiva 
do fioema a partir de ferimentos que rompem os elementos criva¬ 
dos, tornando possível coletar amostras relativamente puras da 
viva Uma outra abordagem é o uso do estilete de um afídio como 
uma 'Vringn natural 1 ' 


TABELA 10.2 

A composição da seiva do fioema de mamona {Ricinus 
communis)' coletada como exsudado de cortes no fioema 


Componente 


Concentração (mg mL 1 ) 


Açúcares 

Arninoácidos 

Ácidos orgânicos 

Proteína 

Potássio 

Cloreto 

Fosfato 

Magnésio 


80,0-106,0 

5,2 

2 r 0-3,2 

1,45-2,20 

23-4,4 

0,355-0,675 

0,350-0,550 

0,109-0,122 


fonte: Hall e Backer, 1972. 


Os afídios são pequenos insetos que se alimentam inserindo 
suas peças bucais, consistindo de quatro estiletes tubulares, em 
um único demento crivado de uma folha ou caule. A seiva pode 
ser coletada dos estiletes cortados do corpo do inseto, normaimen- 
te com laser, após o afídio ter sido anestesiado com CCh. A alta 
pressão de turgor no elemento crivado força os conteúdos celula¬ 
res por meio do estilete até a extremidade cortada, onde podem 
ser coletados. Os exsudados dos estiletes cortados fornecem uma 
idéia razoavelmente precisa sobre a composição da seiva do fioe¬ 
ma (ver Tópico 10.2 na Internet). A exsudaçao em estiletes exdsa- 
dos pode continuar por horas, sugerindo que o afídio impede a 
ação do mecanismo normal de cicatriza cão dos elementos criva¬ 
dos. 

Os açúcares sao translocados na forma não-redutora 

Os resultados das análises da seiva coletada indicam que cs 
carboidratos translocados são em sua totalidade açucares não-re¬ 
dutores. Açúcares redutores, como glicose e frutose, contêm um 
aldeído ou grupo cetona exposto (Figura 10,9A), Em um açúcar 
não-redutor, como a sacarose, o grupo cetona ou aldeído é reduzi¬ 
do a um álcool ou combinado com um gmpo semelhante em outro 
açúcar (Figura IÜ.9B). A maioria dos pesquisadores acredita que 
os açúcares não- redutores são os principais compostos translcu- 
dos no tloema, pois eles são menos reativos que seus equivalentes 
redutores, 

A sacarose é o açúcar mais co mumente translocado; mm o* 
dos outros carboidratos móveis contêm sacarose ligada a um nu 
mero variado de moléculas de ga lactose. A rafinof consiste cie 
sacarose e uma molécula de ga lactose, a estaquiose consiste l í ^ 
ca rose e duas moléculas de ga lactose e a verbascose consiste ^ 
sacarose e três moléculas de ga lactose (ver Figura 10.9B). Cs açu 
cares-alcüóis franslocados incluem mánitol e sorbitul. 

O fioema e o xilema interagem para transportar 
compostos nitrogenados 

O nitrogênio é transportado pela planta tanto na forma i |U ^ 
gãnica quanto orgânica, e a predominância da lorma depout.v* 
vários fatores, incluindo as rotas de transporte. Enquanto o nitri - 
gemo é transportado no fioema quase completa menti na |l íl! 
orgânica* no xllema ele pode ser conduzido como nitrato ou conu 
parle de uma molécula orgânica (ver Capitulo 12) Normalinen ,» 
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..'i. Açucares redutores, gue não ião nonnslmertte transfocadOí nn floçma 

Os grupos redutores são os grupos aldeídos (glicose ou nnariose) e os grupos ceíona ( ff u tose) 


Aldeado 

Aldeído 

Cetòria 

31 

1 

n 

II 

O 

\ 

H — C — O 

\ CH^OH 

I 

1 

\ f 

H — C — OH 

HO —C — H 

' c—O 

1 

1 

1 

HQ —C — H 

HO — Ç “ H 

HO — C — H 

1 

1 

E 

H — C — OH 

H “ C — OH 

H — C — OH 

1 

J 

1 

H — C — OH 

a 

CH ? OH 

H —' C — OH 
í 

H —■ C—■ OH 

1 

1 

CHjOH 

1 

CHjOh 

D-Glicose 

p-Mánose 

D-Fruiose 


FtGURA 10,9 I--iNJiiiT.i, lím- 
compostos qw riio s|ò nomialmente 
tunslocados no fluem a f A| e d.iíjudt':- 
normal mente transi orados (B). 


(ÍJi Compostos comumentç transloeados no fioema 


A sacarose è o cflssacandeo formado a 

parírr de umg molécula de glrcose e- uma 

de frutose A rafrnose, a estaquiosfi e a 

uerbascose contêm sacarose legada a Sacarose 

uma, duas ou ires moléculas de f - K - 

galactose, respectivamente Rafinose 



Êstaquiose 

-A_ 

Verbascos? 





Galactose 


Gafactose Galactose Glicose 


Açúcar não redutor Frutos? 


Mar. rof é um açúcar 

álcool formado da 
redução do grupo 
aldeído da manose. 


CH OH 

i ' 

HO — C —- H 

! 

HO — C—H 

I 

H — C — OH 

f 

H “ C — OH 
1 

CHyüH 

D-Manitoí 

Açúcar-a Icool 


Oát.iuo gluidrfiico. um amrnoáddo, t a gfutamma, sua arntda, são compostos 
oitrogenados importantes no flpema, atem do aspartaio edã aspar agí na 


H H H 

I í J 

HO — C - C — C — C — C — QH 

IM I | || 

O H H N O 

/ \ 

H H 

Acido glutã mico 


H H H 


H/J C — c*—C — C — c — OH 

II I I I II 

O H H N O 

/ \ 

H H 

GJutanuna 


Aminoácido 


Amida 


Espécies 
formas d 


com nódulos fijtaçtores de nitrogénio também utilizam ureídas como 
® lrà osporte cl c- nilrogênio 


H 


c—M H 

II \ / 

O C — c — h OH 

H }h — e— t/ q 

II I 

O H 

Acido aianteuco 


O —c 

I 


nh 

l 


HN C — N 

c 1 H 

1 M 

o 


— c — NH 

il ' 

O 


Alantoína 


HjN 


H 

I 

C — N 


H 


CH ? CHjCH 2 C — CQOH 


NH, 


Citrulina 


Üreídas 
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0 rnemàgLxte moléculas orgânicas transporia mlrogênio lan- 

. 

„ H , «rede 1 'stmiada. Espécies que nao formam uma assi c 
^ 1 n microrganismos Ute da nUrogemo v,a 

de «r d pendem do niJo do solo como sua fonte principal de 
££*>(«*Capítulo 12). No xilema dessas cspoc.es, o nitroge- 
^miiWnle está presente tanto na forma de nitrato quanto 
KSSrteas em Logénfo, em particular as amidas dspara- 

**" de nitrogênio em suas ra¬ 

izes. (ver Capítulo 12) dependem mais do nitrogênio atmosférico 
oue do nitrato do solo. como sua fonte principal de nitrogênio. 
Unis ser convertido a uma forma orgânica, esse nitrogênio e trans- 
portado para a parte aérea pelo xilema, normalnientc na forma de 
,i inidas ou u reídas comoalantoina, áddo alantoico ou citnilma (\ a 


Figura 10 9B). . * - 

Sempre qae o nitrogênio é assimibdo em compostos orgâni¬ 
ca n l raizes, tento a energia quanto o esqueleto de carbono ne¬ 
cessários para a assimilação são derivados dos fotossintntos 
transportados para as raízes pelo floema. Os níveis de nitrogênio 
nas kilhas maduras são bastante estáveis, indicando que peto me¬ 
nos parte do excesso de nitrogênio que chega continuamente, via 
■ ikm.i ê redistribuído pelo floema para os frutos ou folhas mais 
jovens (paia informações no transporte de nitrogênio em soja, ver 


Tópico 10.3 na Internet). 

Por ■ m, os níveis de compostos nitrogenados no floema são 
■. ■ nle elevados durante a senescõncia foliar, Hm espécies 
folhas senescentes mobilizam e exportam compostos 
. :i- tecidos lenhosos para reserva; em plantas herbá- 

:ê.nio vegeta! é geral mente exportado para as semen- 
Fitos, tais como íons minerais, são redistribuídos das 


-I entes da mesma maneira. 


TAXAS DE MOVIMENTO 

A taxa de movimento de materiais nos elementos crivados pode 
sei expressa de duas maneiras: como velocidade, a distancia linear 
percorrida por unidade de tempo, ou como taxa de transferência de 
massa, a quantidade ide material que passa através de uma determi¬ 
nada seção transversal do floema ou dos elementos crivados por 
unidade de tempo, Tem sido dada preferência as taxas de transfe¬ 
rencia de massa baseadas na área de seção transversal dos elemen¬ 
tos crivados, pois eles são as células condutoras do floema. Os valores 
das taxas de transferência de massa variam entre 1 a 15 g !r 1 cm 2 de 
elementos crivados (ver Tópico 10.4 na Internet), 

\as primeiras publicações sobre as taxas de transporte no fio- 
ema, as unidades de velocidade utilizadas eram centímetros por 
iiura (ern h ,1 e as unidades de transferencia de massa eram gra- 
por hora por centímetro quadrado íg lv s cm z ) no floema ou 
nos elementos crivados, As unidades atualmente utilizadas (uni- 
il.ji.lrv ilj sti 11 metros (rn) ou milímetros (mm) para comprimento, 
segundos (s) para o tempo e quilogramas (kg) para massa. 

As velocidades do transporte no floema superam a taxa 
de difusão 

hinto as velocidades quanto as taxas de transferência de mas¬ 
sa podem ser medidas com marcadores radioativos {os métodos 


de medida de taxas de transferencia de massa estãn descrito* 
Tópico 10.4 na Internet). No tipo mais simples de etfperime T 
para medida de velocidade, o CO, mancado com O 1 m c^éTV 
cado por um breve período de tempo à folha-fonte (pulso de rn 
cação) e a chegada da marca radioativa no tecido-dreno a * r 
ponto particular ao longo da rota é monitorada com um 
de radiação apropriado, 

O comprimento da via de translocação dividido peloimerva 
!o de tempo necessário para que a marca radioativa seja detectada 
no dreno produz uma medida de velocidade. Uma medida mak 
predsa da velocidade é obtida a partir do monitoramento d a ra¬ 
dioatividade em dois pontos ao longo da rota, O método exclui da 
medida o tempo necessário para a fixação do carbono marcado 
pela íotopsmtese, para sua incorporação no açúcar de transporte 
e para a acumulação de açúcar nos elementos crivados da folha- 
fonte. 

Em geral, as velocidades medidas por várias técnicas são, em 
média, de 1 m Ir 1 e variam de 0,3 a IA m h ■ (30 a 150 cm h- 1 ). As 
velocidades de transporte no floema são bastante altas, muito além 
da taxa de difusão cm grandes distâncias. Qualquer mecanismo 
proposto para translocação no floema deve levar em conta essas 
altas velocidades. 


MECANISMO DE TRANSLOCAÇÃO NO FLOEMA: O 
MODELO DE FLUXO DE PRESSÃO 

O mecanismo de translocação no floema em angiospermas 
pode ser explicado pelo modelo de fluxo de pressão, o qua! leva 
em consideração a maioria dos dados experimentais e estruturais 
atualmente disponíveis. Mesta discussão será visto que o modelo 
de fluxo de pressão explica a translocação do floema como um 
fluxo de solução (fluxo de massa) governado por um gradiente de 
pressão gerado osm oticamente entre a fonte e o dreno, 

Nas pesquisas iniciais sobre a translocação no floema, tanto 
os mecanismos ativos quanto os passivos foram considerados, lo* 
das as teorias, ativas e passivas, supõem uma necessidade de ener¬ 
gia tanto na fonte quanto no dreno. Nas fontes, a energia e 
necessária para mover o fotoss intato das células produtoras para 
os elementos crivados. Este movimento do fotossintato é denomi¬ 
nado cmregflwoitò do fioetm e será discutido mais adiante neste on 
pitu lo. Nos drenos, a energia é essencial para alguns aspecto^ n 
movimento dos elementos crivados para as ceJulas-dreno, as quais 
armazenam ou metabolizam o açúcar. Esse movimento o | ^ 
sintato dos elementos crivados para as células-dreno e chamou o l l 
descarregamento tio floema e também será discutido poslerionnen e 

Os mecanismos passivos do transporte no floema supot n1 
da que a energia é necessária nos elementos de tubo crnaiu L " 
rota entre as fontes e os drenos simplesmente para manter es m 
ras como membrana plasmatica celular e recuperar açu^m. H ^ 
vazaram do Hoema. O modelo de fluxo de pressão l um n ^ 
de um mecanismo passivo. As teorias ativas, por outro aiOi F| _ 
tu Iam um gasto adicional de energia pelos elementos c tu 1 L 
v ad o d a rota, pa ra a dona r a tra nsloca ção (Zim men n a nn e - 1 
1975). 

Um gradiente de pressão governa a translocação 

A difusão é um processo muito lento para ser responsável 
las velocidades de movimento de solutos observadas no t oenu 
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Memento de v^so do jíHems 


Elementos crivados dofloema 


F1G URA 10,10 Mod el o d e tra ns l<>cação por fl u X( 1 do p ressáo fw) 
floema, Valores prováveis de %, e 'P. no xílema e no flotma estão 
indicados (segundo Nobel, 19911. 


Açúcar na fonte, aqui (lustrado 
como sacarose i esferas 
vermelhas), é carregado 
a ti va mente no complexo 
efememos de tubo cnvado 
célula companheira. 


Sacarose 

H?0 


Céíula-dreno 


T.. -0 r 6MRa 
Wp = -0,5 MPa 
- -0.1 MPa 


O carrega mento 
ativo do flòéma 
para os elementos 
crivados causa 
diminuição do 
potencial de 
soluto, a água 
entra, resultando 
em alta pressão 
de turgor. 


Fluxo de massa 
cia água e de 
sotuio gerado por 
pressão, da fonte 
para o dreno 

Corrente de 
transpiração 


0 descarregamento 
ativo do floema 
aumenta o 
potencial de soluto, 
a água sai, 
resultando em 
pressão de turgor 
rnatS baixa, 


Célula companheira 


Célula-fónte 


No dreno, os açúcares são 
descarregados 


V' vV = - 0.3 MPa 
V;, = -0,7 MPa 
% - -0.1 MPa 


® O 


-1.1 MPa 


7" 


V. 


7Ç -1.7 MPa 


O transporte bidirecional nào pode ser visualizado em um 
único elemento crivado 

Os pesquisadores lêrrt investigado o transporte bidirecional 
por meio da aplicação de dois marcadores radioativos diferentes 
em duas folhas-fonte, uma acima da outra (Eschrich, 1975). Cada 
folha recebe um dos marcadores e um ponto entre as duas fontes é 
monitorado para a presença de ambos marcadores, 

f ^ transporte tias duas direções tem sido detectado com fre¬ 
quência em elemen los crivados de diferentes feixes vasculares nos 
cauks, O transporte em duas direções também foi detectado nos 
elementos crivados adjacentes do mesmo feixe em pecíolos. O trans* 
l".»rk j bidirecional em elementos crivados adjacentes pode ocorrer 
em pecíoloh de uma folha que está em transição entre d reno e fon¬ 
te e está simultaneamente importando e exportando fotossintatos 
através do seu pecíolu, No entanto, o transporte bidirecional em 
um único elemento crivado nunca foi demonstrado. 


A taxa de translocaçao é tipicamente insensível ao 
suprimento de energia dos teddos da rota 

Nas plantas que sobrevivem a períodos de baixa tempera tu 
ra, como a beterraba, por exemplo, o rápido resfriamento dt um 
segmento do pecíòlo de uma folha-fonte a até, ajproxim ada mente, 
PC não causa inibição contínua do transporte de massa para tora 
da folha (figura 1UJ2). Mais propriamente, há um breve peru',^ 
de inibição, após o qual o transporte retoma lentamente à veoci 
d a de controle. O resfriamento reduz, em cerca de 90 ■, a 
respiração, bem como a síntese e o consumo de ATP no pecio 
mesmo tempo em que a translocaçao e recuperada e presr-ts^ 
normal mente. Tais experimentos demonstram que a neeessi_ ^ ^ 
de energia para o transporte através do floema dessas plan as 
pequena, consistente com a hipótese do fluxo de piessáa 

Os ira ta mentos extremos que inibem todo d metabolismo ene 
gético inibem também à translocaçao. Por exemplo, em feift>ti r o 
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(A) 


(B) 



Òbjedva do 
microscópio 
córrfocül 


Nervura 

principal 


Abertura Abemura 


intacta 


Coranle móvel 
nq floema aqui 
adicionado 


Lâmina foíiaj- 




15 |jrn 


FIGURA 10.11 Translocação em elementos crivados vivos de uma 
íolha ligada a uma planta Intacta de íava (Vfcw (A) Foram feitas 
duas aberturas paralelas à epiderme na face inferior da nervura 
principal de uma folha madura, expondo u teddo do lioerna. A objetiva 
do microscópio tonfocal foi posicionada sobre a abertura basal Um 
corante fluorescente com mobilidade no floema foi adicionado na 
abertura apical. Se ocorresse translncairãa ocoraníe tomar-se-ia visível 
ao microscópio na abertura basal da folha, Assim, podem ser 
demonstrado que os elementos crivados em observação estavam vivos e 
funcionais. ílT C) Teddo floemáíico de feijoeiro, duplamemc corado com 
um corante lluonescente (vermelho) local mente aplicado, que cora 
sobretudo membranas, u um corante fluorescente (verde) trarslocado A 
proteína (setas) depositada junto á membrana pLisnnitica e as placas 
crivadas não impede a translueação. Um corpo cristalino de proteítvvP 
(asterisco) é corado com o corante verde Os pbstideos (pontas de setas] 
estão uniformemente distribuídos na periferia do elemento crivado 
CC" célula companheira, PC -- placa crivada, H - demento crivado 
Ver também Tópico 10.3 na Internet (de KnobLiudi e van Bei, 1998, 
Cedida por A. van Bei). 


iPImmilus vulgaris), tratando o pecíolode uma folha-fonte com um 
inibidor metabólico (cianeto), ocorre a inibição da translocação para 
!"ra da folha, No entanto, o exame, por meio de microscopia ele- 
bõníca; do teddo tratado revela iim bloqueio nos poros das placas 
crivadas por fragmentos celulares (Giaquinta e Geiger, 1977). Üb- 
vi amante, esses resultados não dão suporto ã questão da necessi- 
d t j!.lf de energia para a transiueação ao longo da rota. 

Os gradientes de pressão são suficientes para induzir o 
t[ uxo de massa da solução 

A pressão do torgcir nos elementos crivados pende ser catcula- 
dd tanto diretameme quanto a partir do potencial hídrico e db po- 
tvntía! de soluto íT, = T, - j, A técnica mais efetivo utiliza 
fflicromamômetrou ou transdutores de pressão ligados aos estiletes 
de afídios contendo os exsudíidos [vi t Figura 1U.2A noTópico 10.2 
na Internet) (Wright v Fisher, V-m Os tidos obtidos sao precb 
sós, pois os afídios perfuram um único demento crivado c a miun- 


brana pkismntica aparen tem ente veda ao redor do estilete do inse¬ 
to, Quando a pressão de turgor do eis 1 mento crivado é medida com 
o uso desta técnica, a pressão na fonte c mais alta do que no dreno. 

Em soja, a diferença de pressão observada entre a fonte e o 
dreno foi demonstrada ser suficiente para induzir o fluxo de mas¬ 
sa da solução através da rota, considerando a resistência t causa da 
sobretudo pelos poros da placa crivada), a extensão da rola e a 
velocidade da tramkxaçio (I isher, 1978). A cliJerença mal de pres¬ 
são entre a fonte e o dreno foi determinada a partir dos potviu iais 
hídricos c de soluto como sendo Ü,4 Ml'a, e a diferença de pressão 
necessária para a transbeação por fluxo de pressão foi de ÜJ2 a 
U,46 MPa. Assim, a diferença de pressfp èbsenradâ parece ser sufi- 
ciente para adonar o fluxo de massa pelo floerna 

Pode-se, portanto, concluir que todos os experimentos e da- 
dos descritos aqui sustentam o funcionamento do (luxo de pres¬ 
são no floema das angíospennas- A ausânda de uma demanda 
energética na rota i a presença de poros abertos das placas criva 
das lumec/vin evidencias Joíinilivas para um mecanismo no qual a 
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FJGURA 10.12 A perda de energia metaMka resultante do 
resfriamento do pecíolo da folha reduz pardal mente a taxa de 
transi ocaçaoem beterraba [Beta vulgaris), embora essa taxa seja 
recuperada com o tempo. O fato da translocação ser recuperada, quando 
á produção e a utilização de ATE são amplamente inibidas por 
resfriamento, indica que a necessidade de energia para a transiocação é 
pequena. CO : marcado com C 14 foi fornecido a uma folha-fonte e um 
segmento de 2 cm do seu pecíolo foi resfriado a I 'C- A transtocação foi 
monitorada pela chegada do C 14 â folha-dreno {dm [diximetro] = 0,1 m) 
i Gelger e Sovonick. ] 97? i. 


■ do floema é relativainente passiva, A não-dcbcçâo do trans¬ 
porte bidirecional ou da mobilidade de proteínas, bem como os 
íos pesitív irs de gradiontes de pressão, estão de acordo com a 
; ót:se do fluxo de pressão. 


xanísmo do transporte no floema de gimnospermas 
pode ser diferente 

Embora o fluxo de pressão explique a transi ocação em aiv 
qjospermas, ele pode não ser adequado para gimnospermas. Pou¬ 
ca informação sobre a fisiologia do floema das gimnospermas está 
disponível e a especulação sobre a translocação nessas espécies 
está baseada, quase que completam ente, na interpretação de elec- 
tromicrografias. Conforme já foi discutido, as células crivadas das 
gimnospermas são similares em muitos aspectos aos elementos de 
tubo crivado das angíospermas, mas as áreas crivadas das células 
crivadas são relativa mente pouco especializadas e parecem não 
apresentar poros abertos i ver Figura 10,6). 

Nas gimnospermas, os poros são preenchidos com numero- 
sns membranas contínuas com o retículo endoplnsmático liso ad¬ 
jacente às áreas crivadas, Taís poros são completa mente 
inconsistentes com as exigências da hipótese de fluxo de pres- 
sã^>. Embora tais electromkrografias possam ser um artefato e 
Eiaií mnutrem as condições du tecido intacto, a translocação em 
gimnospermas poderia envolver um mecanismo diferente—uma 
possibilidade que requer investigação adicional. 

CARREGAMENTO DO FLOEMA: DOS CLGROPLASTQS 
AOS ELEMENTOS CRIVADOS 


\ árias etapas de transporte estão envolvidas no movimento 
totossinUilosdüs claroplasU do mesofilo até os elementos cri¬ 


vados das folhas maduras, o que é denominado 
floema fOparka c van bei, 1 992>: 


"^nfcnto^ 


3 . 


2 . 


A triose fosfato formada pela fotossíntese durante u .J 5 , 
CapítuloI) e transportada do dòroplasto para o citoso! o T 
é convertida à sacarose Durante a noite, o carbono doatiífu 
armazenado deixa o cloroplasto, provavelmente na form 
glicose, sendo convertido à sacarose (outros açúcares de tr to 
porte são posteriormente sintetizados a partir da sacarose ?" 
algumas espécies). 


A sacarofe move-se da célula do mesofib para os elemento 
crivados adjacentes das nervuras menores da fotba iRpi^ 
10.13) Fsía rota de transporte de curta distancia normal* 
mente cobre unia distância do diâmetro de apenas duas nu 
três células. 


3. Em um processo denominado carregamento do elemento cri¬ 
vada, os açúcares são transportados para os elementos criva¬ 
dos e células companheiras, Na maioria das espécjls estudadas 
até agora, os açúcares concentram-se mais nos elementos cri¬ 
vados e nas células companheiras do que no mesofib. Obser¬ 
ve que, com relação ao carregamento, os elementos crivados 
e a s cél ulas com pa n liei ra s sã o m u i ta s v e/es con s ide ra dos com o 
uma unidade funcional denominada compkxo cbrofo criw- 
íio célula companheira. Uma vez dentro dos elementos criva¬ 
dos, a sacarose e outros solutos são translocados para longe 
da fonte, um processo denominado exportação. A transloca¬ 
ção por melo do sistema vascular para o dreno é referida como 
transporte de longa distância. 


Conforme já discutido anterior mente, os processos de carre¬ 
gamento na fonte e descarregamento no dreno representam a for¬ 
ça motriz que gera o gradiente de pressão, impulsionando a seiva 
do floema no transporte de longa distância e, assim, são importan¬ 
tes como conhecimento básico e agronômico. O completo entendi¬ 
mento desses mecanismos deveria fornecer as bases da tecnologia 
utilizada para intensificara produtividade de plantas cultivadas, 
pelo aumento do acúmulo de íotüssin tatos nos tecidos-dreno co¬ 
mestíveis, eomu us grãos dos cereais. 


Os fotossintatos podem se mover das células do mesofib 
para os elementos crivados através do apopbsto ou do 
simplasto 


Foi visto que os solutos (principalmente os açúcares) das fo¬ 
lhas-fonte devem se mover das células totossintetizantes do nu 
soí i lo para as nervuras, Os açúcares poderiam se moitr 
completa mente por meio do simplasto ( citoplasma j via plasmo 
des mas ou poderíam passar para o apoplastü em deterniirun o 
ponto da rota d o floema (Figura In. 3 4) (para unia descrição 
do simplasto e do apoplãsto, ver Figura 43). No último os 
açúcares são ativamente carregados do apoplasto para os olenun 
tos criv ados e células companheiras por um transportador v u i 
v o e a dona d o p o r energi a, loca I iz a do n as m e m b ra n a > pl ls m J1K h1 ^ 
dessas células. De fato, as rotas apoplásticas e siniplisticas 5®. 

utilizadas em diferentes espécies. 

As pesquisas iniciais sobre o carregamento do flóétnà W 1 ** 
via apoplãstica. O carregamento apoplJsltvo do floema 


ui a vía apoplãstica, O carregamento apopiasnco oo uov 
três suposições (Grusak e cols., 1996): (1) os açucares transpoiM 
is deveriam ser encontrados no apoplasto: (2) em expeiinuu l- 
nos quais os açúcares são aplicados ao apoplasto, os açucares &• 


ram a 
a 

dos 
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FIGURA 10,13 ti i-'.: tn <m : iy^Tiiílí nin< Era nd i > a rei açãn en trv ■, ■> v a fu i > 

lipus de células de uma ner\ ura de menor porte de uma íolha-fonle de 
beterraba '&:!<* :'u'r-:w?\ As cêluias fotossíntéíicas (eéEulas do mesofilo) 
circundam .1 camada de células compadamente organizadas da bainha 
vascukir Os foiossintato* domesofilõ devem se deslocar uma distância 
equivalente a vários diâmetros celulares, antes de serem carregados nós 
elementos crivados íEvert e MJerzwa, 19-85, cedidõ por R. Evert), 


fornecidos deveriam se acumular nos elementos crivados e 
nas células companheiras; e (3) a inibição dá absorção do açúcar 
do apoplasto deveria resultar na inibição da exportação pela tolha 
Muitos estudos dedicados a testar essas previsões têm tomeddo 
evidências consistentes para o carregamento apoplástico em va¬ 
rias espécies (ver Tépkc 10.5 na Internet). 

A absorção de sacarose na rota apoplástica requer 
energia metabólica 

Nias folhas-fonte, os açúcares estão niais concentrados nos ele¬ 
mentos crivados é nas células companheiras do que no mesoHlo, 
y 5 ^ diferença na concentração chi soluto, encontrada na maioria 
, tls ^péciesestudadas, pede ser demonstrada através da medida 

d'- potencial osmotico t 'FJ de vários tipos celulares da tolha (ver 
Capítulo 3), - 

hm beterraba, o potencial osmõtico do mesofilo ê aproxima¬ 
damente -1,3 tóPá e ò potência] osmótico dos elementos criv a¬ 
dos e células companheiras é cerca de -AU MPa ÍCeiger e cols v 
iy?3} Acredila-se que a maior parle dessa diferença é resultado 
o açúcar acumulado, especificam ente sacarose, pelo fato de este 
Lf " principal açúcar transportado na espécie- Os estudos expe- 
ri| neut(iis tém demonstrado que tanto a sacarose fornecida exter¬ 
namente quando a sacarose produ/ida a partir dos produtos 


fotossin té ticos acumulam-se nos elementos crivados e células 
companheiras das nervuras menores das folhas-fonte de beter¬ 
raba (Figura 10 Ini 

O fato de a sacarose estar em concentração mais alta no com¬ 
plexo elemento crivado-célula companheira do que nas células ad¬ 
jacentes indica que este açúcar é ativa mente transportado c unira 
seu gradiente de potencial químico. \ dependência do acúmulo 
de sacarose pelo transporte ativ<« é baseada no fato de que o trata¬ 
mento do teddofonte com inibidores respiratórios Seva ao decrés¬ 
cimo na concentração de .ATT e inibe o carregamento do açúcar 
exógeno. Por outro lado, outros metabúlitos, como ácidos orgâni¬ 
cos e hormônios, podem entrar passiva mente nos elementos cri¬ 
vados (ver Tópico 10.6 na Internet). 

Na rota apoplástica, o carregamento dos elementos 
crivados envolve um transportador de sacarose-H* do 
tipo simporte 

Uni transportador de sacarose-H* do tipo simporte (do inglês, 
sucmsc-H- símporUr) parece ser o mediador do transporte de saca¬ 
rose do apoplústc para o complexo elemento crivad o-célula com¬ 
panheira. Recorde, do Capítulo o que o simporte é um processo 
de transporte que utiliza a energia gerada por uma bomba de pró¬ 
tons (ver I igura h.lÜAi. A energia dissipada pelos prótons no mo¬ 
vimento de retorno para a célula é usada para absorver um 
Substrato, neste caso a sacarose (ver Figura 10.16), 

O pH alto (baixa concentração de Hl no aro pias to reduz a 
absorção da sacarose exógena pelos elementos crivados e células 
companheiras de fava, Isto ocorre porque uma baixa concentração 
de prótons no apoplasto reduz a força motriz para a difusão de 
prótons no simplasto e para o transportador de sacarose- H ■ do 
tipo simporte. 

Dados de estudos moleculares apoiam o funcionamento de 
um transportador de sacarose-H" do tipo simporte no carregamento 
do elemento crivado. As ÁTPãses de bombeamento de prótons, 
localizadas por técnicas de imunologia torarrt encontradas tanto 
nas membranas p(asmáticas das células companheiras de /IwH- 
dopsis quanto nas células de transferência de fava. Wis células de 
transferência, as moléculas de bU-ATPases estio mais concentra¬ 
das nos lí obra mentos da membrana plasma tica voltados para as 
células da bainha do feixe e do parénquima do floema (para deta¬ 
lhes, ver Tópico 10.7 na interneti- 

Tal localização sugere que a função destas hh-ATPases é for¬ 
necer energia para o transporte de fotoss intatos do apoplasto para 
os elementos crivados (bouche-Pillon e cok. l t|Lí 4l Além disso, a 
distribuição de H '-AlTases nas células companheiras de ,baivdej'S^ 
parece estar relacionada com a distribuição de um transportador 
de sacarose-H T do tipo simporte chamado bí_/Lte (DeVVitt e Suss- 
rnan. 1995; Truernite Sauer, 1995), O transportador SUC- também 
toi localizado nas células companheiras da lansagem, ríau/açe rJUM r 
(verTópjco 10.7 na Internet). H -Al Fases vos transportado¬ 
res de saca rose-H 1 do tipi* simporte estão prelereucialmente co- 
localkados nas membranas plasmáücas dos elementos crivados 
(Langhans ecols., 2001) do que nas células companheiras 

O SLC2 ó um ilos vários transportadores de sacarose- ' I do 
tipo simporte que tem sido donados e localizados no llivma ( la 
bela 10,3). Os carregadores são encontrados nas membranas pias- 
tnáIicas c los etei n en tos cr i vados lSL TI, SL l’2 e SUT-l) ou nas celuIas 
companheiras (St C2). O estudo com SU'I I mostrou que KN \ - 
mensageiros dos transpoiiadorv> encon trados na rnenibi u u. 
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FIGURA 10.14 Esquema das rotas de carregamento do floema nas folha s-fonte, Na via totalmente sim plástica, os açucares 
n " "■ ■ 1 : - C| ' Je uma célula para outra pelos plasniodesmas, durante todo o percurso entre as células do mesofilo até 05 elementos 
■ : '■ ' hi '' Na rota parda 1 mente apoplàsticá,, os açúcares entram no aploplasto em um determinado ponto. Para facilitar a 

preensão, os açúcares são ilustrados en trando 110 apoplasto próximo do complexo elemento oivado-célula companheira, mas 
■ ;■ -• pi ■OiTurn entrar m • upopiasto no princípio da rola e r então, moverem-se para as nervuras menores. Em qualquer caso, os 
■n. ■’ são .itLvumeníu carregados do apoptasto para as células companheiras e ns elementos crivados. Os açúcares carregados 
- companheiras parecem sc mover para os elementos crivados através dos plasmodesmas. 



FIGURA 10,15 Lsta auuwadjografía mostra qut? o açúcar marcade 

. S 'V''' ípop asto os elementos crivados t células 

-rnpanh^scomra seu gradiente de concentrado. Uma solução ek 
™ 3Tada cum í. J fo] aplicada por 30 minutos a superfície 
mSlnt Un,a «!“ *■ t>elerraba «*&»*>. que h»và sido 

I rlS 1 *“* ausim:i * dt pof trí-s horas. A cu&ub d 
„ h da píra P ;' rm ’ ,ír ■' à° SoluíSo na folha. O 

cnval^-n , f r cumu,, ’ u T "" n Lras mt ' nores ' «<* elemmlos 

m ad. s I n»cAd» companheiras da folha-fome, mdicando a 

fP* ' d,id,: ^ Via, em Iransportar sacarose contra seu eradier 
de concemraçáo (londy. 1975. genlilmente cedida por D Geiger). 


elemento crivado .são sintetizados nas células companheiras (Kuhn 
e cols., 1997). Tais descobertas estão de Acordo com o fato de que os 
elementos crivados não apresentam núcleo. Provável.mente, a pro¬ 
teína do transportador também é sintetizada nas células com pa¬ 
ri heiras, visto que os ribossomos parecem não persistir nos 
elementos crivados maduros. 

Os pàpéís desempenhados pelos diferentes carregadores lis¬ 
tados na Fabela 10.3 ainda estão sendo elucidados. A maioria dos 
transportadores e é encontrada nos teci dos-fonte da rota e nos tv- 
cídos-dreno. O SUFl, caracterizado como um transportador de alta 
afinidade/baixa capacidade encontrado nas nervuras menores dos 
tecido?,-fonte, parece ter importância no carregamento do floema. 
As plantas de batata transformadas com DMA anti-senso de Sl T 3 
apresentam atividade reduzida do transportador, redução no cres¬ 
cimento da raiz e dos tubérculos e acúmulo de amido e lipídeos 
nas folhas-fonte íSchulz e cols., 19%). 

O SUTl parece, também, ter íunção na recuperação da saca¬ 
rose perdida durante o trânsito. A importante função do SL 1 i no 
carregamento do floema parece ser complementada pelo 5UT 4 r um 
carregador de baixa afinidade/ alta capacidade 0\éise c cols,. 2ÜtX1| 
Por outro fado, o SLT2 parece ter função como sensor de sacarose, 
Isto é indicado por descobertas que demonstram que SLT2 é mais 
altamente expresso nos tecidos da rota e do dreno do que nas to- 
lhas-fonte e pela similaridade entre muitas caladeristicas estrutu¬ 
rais do SUT2 e de sensores de açúcares de leveduras (Lalonde e 
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Completo elemento clrvadCKélula companheira 




FIGURA 10.16 Transprte de saÊarúse ATF-depen dente no 
carrega nietiln do demento crivado. No modelo do co-transporte do 
l. arruamento da sacarose para n símplasto do complexo elemento 
i rivado-télulã companheira, a ATPascda membrana pla&mática 
bombeia prótons para íora da célula no apoplasto, estabelecendo ama 
alta concentração de próton h extra celular. A energia neste gradiente de 
prótons A então, utilizada como motriz para o transporte de sacarose 
para o simplasio do complexo elemento cn va d o-célula companheira via 
transportador de sicarose-H- do tipo simporte. 


cols., 1999; Gíirker e cols., 2000). l'or fim, a absorção pelas células 
companheiras parece ser a íunção do 5UC2. 

ívc^jfít/çrtü do carregamento de sacarose. O mecanismo que m- 
& xl } 2 0 carregamento de saca rase do apoplastu para os elementos 
crivados pelo transportador de sacarose-H 1 do tipo simporle ain- 

a não foi caracterizado. Os possíveis fatores de regulação inclu¬ 
em os seguintes; 


* f) potencial úStttòih) ou, nuas ptwmelmnile, a pressiio de iurgor 
dos elementos crivados. Um decréscimo de turgor do elemento 
crivado abaixo de um certo limiar levaria a um aumento com- 
p en sa tõr i <» no ca rrega mèn t o, 

• A concentração de sacarose no apoplasto. As altas c< meentraçóes 
de sacarose no apopfnsto aumentariam o carregamento do 
floema. 

■ O número dispmtfael de moléculas de proteínas do l iya sim porte. 
Os níveis de mRNA e da proteína transportadora SUTl h>- 
ram mais baixos após 15 horas de escura do que após um 
tratamento de lu/. Estes dados sugerem que a concentração 
das moléculas transportadoras SUTl pode regular o carre¬ 
gamento. 

Oulms estudos demonstraram que o efluxo de sacarose para 
o a pop] asm é aumentads ■ pela disponibilidade de potássio no mes¬ 
mo, sugerindo que um melhor suprimento de nutrientes aumenta 
a transi oca çã o para os tecidos-dreno, promovendo o seu cresci¬ 
mento. 

O carregamento do floema parece ser símplàstico em 
plantas com células intermediárias 

Conforme o que foi discutido anteriormente, muitos resulta¬ 
dos apontam para o carregamento apoplásHco do floema em espé¬ 
cies que apresentam células companheiras ordinárias ou células 
de transferencia nas nervuras menores e que transportam apenas 
sacarose. Por outro lado, uma rota símplãstica tem-se tornado ev i¬ 
dente em espécies que transportam rafinose e estaquiose no floe¬ 
ma, além da sacarose, e que apresentam células intermediarias nas 
nervuras menores. Alguns exemplos de tais espécies incluem c*> 
leus (Coíeus btitwei), abobrinha (Ciuitriuiri pepo) e melão [Cucmiti> 
melo) (ver Tópico 10.8 na Internet!. 

O funciona mento da via simplástica requer a presença de plas- 
modesmas abertos entre as diferentes células d d rata. Muitas espé¬ 
cies apresentam numerosos p] asm odes mas na interface entre o 
complexo ele num to-cri vario célula companheira e as células adja¬ 
centes ( ver Figura 3Ü.7C), e os estudos experimentais demonstra¬ 
ram uma continuidade simplãstíca nas folhas-fonte de algumas 
espécies (ver Tópico 10.8 na Internet). 

O modelo de aprisionamento de polímeros explica o 
carregamento simplástico nas folhas-fonte 

A composição da seiva Jo demento crivado é em geral dile- 
renle da composição de soluto dos tecidos adjacentes ao iloerna. 



SUTl 

SUT2 

SUT4 

S(JQ 


Elementos crivados Tabaco, tomate, batata Alta Kuhn e cols 1997 

Elementos criados Tomate Sensor B.trker e cols., 2000 

Elementos crivados Ar&bidopsls, tomate, batata Baixa vVeisç e cols., 7000 

Células companheiras Arabrdopsis, tansagem - Truernit e Satier, 1995; Stadfer e cols.. T995 
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lista diferença iridjça que eertps açúcares $aú especifica mentí; sele¬ 
cionados para imnsporta na telha* fonte O envolvimento de trans¬ 
portadores dn tipo sim por to nocaitegamentíi apoplâslko do floema 
fornece um mecanismo daro para seletividade., pois os transporta¬ 
dores sRo específicos para certas moléculas de açúcares O carrega- 
mentesimptastico, por outro lado, depende da difusão de açúcares 
do mesofilo para os elementos crivados, através dos plasmodes- 
mas K mais difícil prever como a dí tesão pelos ptasmodesmasdu| 
rante o carregamento sim plástico poderia ser seletiva para 
determinados açúcares. 

Alem disso, os dados obtidos em diversas espécies sobre o 
carrega mentí i st m plástico indicam que os elementos crivados c as 
células companheiras apresentam um conteúdo osmótico mais alto 
do que o mesofilo, Como o carregamento simplástico dependente 
da difusão poderia ser responsável pela seletividade das molécu¬ 
las transportadas e pelo acúmulo de açucares contra o gradiente 
de concentração? 

0 modelo de aprisionamento de polímeros (do inglês, Pohf- 
mr- Tnrpfrinft jV f< ?éW ) (Figura 1 (117) foi d escn voí v i d o pa r a esc! a re- 
cer estas questões (Turgeon é Gowan, 1990). O modelo postula que 
a sacarose sintetizada no mgsofilo dihinde-se das células da bai¬ 
nha do feixe para as células intermediárias por meio dos abundan- 
tt - plasmodesmas que conectam esses dois tipos celulares, Nas 
lulas intermediárias, a rafinosee a estaquíose (polímeros forma¬ 
dos por três ou quatro hexoses, mspectivamente; ver Figura 10,9B) 

i ■ ■ i i ,:ad asa j ta rh i da sa ca rose t ra ns po r ta d a e da ga I a c tose. 
Em decorrência da anatomia do tecido e do tamanho relativa men¬ 
ta grande da raíinoso e '.ia estaquiose, os polímeros não podem se 
hfundir de volta para as células da bainha do feixe, mas para os 
elementos crivados, A sacarose pode continuar a difundir-se para 


as células intermediárias^ pois sua síntese no mesofilo e sua utiliza¬ 
ção nas células intermediárias mantêm o gradiente de concentrará 
(ver Figura 3Ü.17), " v 

O modelo de aprisionamento de polímeros faz três suposições: 

1. A sacarose deveria estar mais concentrada no mesofilo do oue 
nas células intermediárias, 

2. As enzimas para a síntese de raftnose e estaquiose deveriam 
estar preferencial menta localizadas nas células intermediárias 

3. Os plasmodesmas que ligam as células da bainha vastular e 
as células intermediárias deveriam excluir moléculas maiores 
do que a sacarose. 

Muitos estudos sustentam o modelo de aprisionamento de 
polímeros. Por exemplo, todas as enzimas necessárias para a sínte¬ 
se de estaquiose a partir de sacarose foram encontradas nas célu¬ 
las intermediárias, Em melão, a ra finos e e a estaquiose estão 
presentes em aí tas concentrações ms células intermediárias, mas 
não nas do mesofilo. 

O típo de carregamento do floema está correlacionado à 
família botânica e ao díma 

Conforme foi discutido, o funcionamento das rotas apopléti¬ 
ca ou sim plástica de carregamento do floema está correlacionado 
com o açúcar transportado, com o tipo de célula companheira nas 
nervuras menores e com o número de plasmodesmas conectando 
os elementos crivados e as células companheiras às células tetos- 
sintetizantes adjacentes (Tabela 10.4) (van Bei e co!s., 1992): 


^éluli da bainha vascular Célula intaímadiéna 


Elemento crivado 



i Galactose 

p' Ti 

Rafinose 


Sacarose 


^ -adaro&ç-, simetiíada no 
rntsoíilo, difuode-se das 
■'e *jliV, da bainha vàsculai 
par d as células ifiUNTnediános 
alr í* l ves dos plasmodesmas 
abundantes 


! las células intermediárias, a 
íatinose :c- a esiaqyjosej tao 
smietizada^ a partir de 
sacarose e galactose, 
mantendo, assim, o gradiente 
de diíusãg pâra a sacarose 
Devido ás suas dimensões, 

'.áiç açu ca f es náu sào capazes 
clt se diiundif dr- voiía para o 
mesofilo 


A rafinose e a estaquiose são 
tapatfes de se difundir para 
os efemientos crivados Corno 
resultado, a tonceruraçao do 
açúcar rransportado aumenta 
naí células fntermedianas ti¬ 
nos elementos crivados. 
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# As espécies q ue a presênta m ca r roga monto a pnplàs ti co d o flo- 
t ma (ranslocam quase e.xdiisivartientí* sacarose, apresentam 
ceJiiJas companheiras ou células de transferência nas nervu¬ 
ras menores e possuem poucas conexões entre o complexo 
elemento crivadooélula companheira e as células adjacentes, 

* As espécies que apresen fam carregamenfo simplástico do fio- 
ema tránsJocam oHgossacanqeos, tal como rafinose, além da 
sacarose, apresentam células companheiras do tipo interme¬ 
diarias nas nervuras menores e possuem abundantes cone¬ 
xões entre o complexo elemento cri va d océ lula companheira 
e as células adjacentes. 

As plantas que apresentam abundantes pfasmodesmas entre 
o floema e as células adjacentes são frequentemente árvores,, ar¬ 
bustos ou trepadeiras. Já as herbáceas exibem poucos p las m odes- 
mas nessa interface. Em geral, aquelas com plasinodesniss 
abundantes entre o íloema e as células adjacentes tendem a ser 
encontradas nas regiões tropical e sub tropical, enquanto plantas 
com poucos plasmodesmas são encontradas em especial em cli¬ 
mas temperados e áridos, 

llá casos intermediários e exceções a essas generalizações. 
Algumas, espécies com carregamento apoplástico apresentam 
mais plasmo d es mas ligando suas células companheiras às célu¬ 
las adjacentes do que seria previsível para espécies com earrega- 
menin apoplástico (Goggin e cols., 2001), Algumas espécies 
apresentam mais de um tipo de células companheiras nas suas 
nervuras menores. Por exemplo, ü>te MiwitV apresenta tanto 
células intermediárias quanto células companheiras ordinárias. 
Tem sido sugerido que as rotas apoplástica e simplástíca podem 
coexistir em algumas espécies, simultaneamente ou em tempos 


diferentes, em distintas elementos crivados da mesma nervura 
ou em elementos crivados de nervuras de diferentes tamanhos 
{Turgeon o eols,, 2001) 

As pesquisas futuras podem revelar novas rolas de carrega¬ 
mento ou combinações de rotas (Flora e VI adore K'%). Com certe¬ 
za, a vo-oILição dos diferentes tipos de carregamento e como estes 
tipos adaptaram as espécies aos seus ambientes serão importantes 
áreas de pesquisa no futuro, assim como o 'esclarecimento das ro¬ 
tas de carregamento em maior número de espécies. 

DESCARREGAMENTO DO FLOEMA E A TRANSIÇÃO 
DRENO-FONTE 

Como os eventos que levam à exportação de açúcares já fo¬ 
ram discutidos, examinaremos o processo de descarregamento do 
íloema. De muitas formas, os eventos nos tecidos-dreno são sim¬ 
plesmente o reverso dos eventos que ocorrem nos tecidos-fonte, O 
transporte para os órgãos-dreno, como as raízes em desenvolvi¬ 
mento, os tubérculos e as estruturas reprodutivas, é denominado 
importação, As etapas seguintes estão envolvidas na importação 
de açucares pelas células-dreno. 

1. Dcsmm^fliiiciiííV itos rkwutos miados. Este è o processo pelo 
qual os açúcares importados deixam os elementos crivados 
dos tecidos-dreno. 

2. Transporte rm curta distância. Após o descarregamento dos ele¬ 
mentos crivados, os açúcares são transportados para as célu¬ 
las no dreno, por meto de uma via de transporte de curta 


TABELA 10.4 

Padrões de carregamento apoplástico 

e simplástico 



Carregamento apoplástico 

Carregamento simplástico 

Açúcar transportado 

Tipo de células companheiras 
nas nervuras menores 

Número de plasmodesmas conectando 
os elementos crivados e as células 
companheiras as células adjacentes 

Sacarose 

Células companheiras ordinárias 
ou de transferência 

Poucos 

ONgossacarídeos além da sacarose 

Células intermediárias 

Ábundames 



Vaso do 


companheira 

Parênquima- 
do fJoí?ma 



Plasmodesmas 


Célula 

intermediária 


Fonte Desenhos de uan Bei e cote., J992 

Nota: Algemas Wpfcíes podem f«er o tarregamenw lento pele via apoplástico quanto pela simpiastica, pais tipos diferentes de 
te\u\ò'i companheiras podem ser encontrados nas ríérvuras de uma mesma espetic? 
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distância. Essa rola e lambém chamada de trimywte pós-elf- 
mnihi Ljwflrfo, 

3. Aritmetiainailo c mctíibolmw. Na etapa tina!, m açúcares são 
armazenado^ c metaboíizados nas células-dreno. 

I stas três etapas Úv transporte constituem o destarregainen- 
to do floema, o movimento dos to tnss intatos dos elementos criva¬ 
dos l' sua distribuição para as células-dreno, que us armazenam ou 
metabolízam füparka e van Bei, 1992). 

Nesta seção, serão discutidas as seguintes questões: O descar¬ 
regamento do doem a é símplástico ou apoplástico? A sacarose é 
hidrofisada durante o processo? O descarregamento do floema re¬ 
quer eneigia? E, por último, examinar-se-á o processo de transição 
pelo qual uma folha importadora jovem se toma uma célula-fonte 
exportadora. 


O descarregamento do floema pode ocorrer através das 
rotas simpiástka e apoplàstica 

\os órgãos-dreno, os açúcares movem-se dos elementos cri- 
vndos para as células que estocam nu metabolizam essas molé¬ 
culas, Os drenos variam amplamente de órgãos vegeladvos em 
■crescimento {ápices de raízes e folhas jovens) a orgáos de repro- 
lih 'ão e dispersão í frutos e sementes), Pelo fato de os drenos va- 
...irem tanb em estrutura e função, não há um esquema único 
>-l '■ hl o r rega me n to do floe m a . Como nas fon tes, os aç ú c a - 
res podem se mover compietamente por meio do simplasto pe- 
; lasmodesmasou podem entrar no apoplasto em determinado 
ponto da via. 

t 1 diagrama da Figura 10.18 ilustra as v árias rotas possíveis 
- descair ega men to d o floe: ma A n. >ta d e d es ca rrega me n to pa rece 
1 completa mente sim plástica em algumas das tolhas jovens de 
dícotiledôrteas; como em beterraba e tabaco (Figura 10.I8AJ. As 
f ^êndas para o transporte simplástico incluem a insensibilida¬ 
de ao PCMBS (ácido p -cl oramereuribenzenosul fónico), um rea- 
que inibe o transporte da sacarose através da membrana 
plasma li ca, mas não atravessa a rota sim piás ti ca. As regiões me- 
nstenn áticas ede .VI,mi^enlo dos ápices das raízes primárias tam- 
iem parecem apresentar o d oca rregamento simplástico, Há 
pfasjiiodesmas suficientes nessas rotas para dar suporte ao descar¬ 
regamento simplástico, f 

Em alguns órgãos-dreno, parle da rota de descarregamento 
djf floema eapoplástica (Figura 1Ü.18B). Em princípio, a etapa apo- 
P r ,Cít P0dm ? estar J '^lizada no complexo demento crivado- 

2í ;rn ra ír 1 nii ^ 

, a lc ‘ nlla /«cbido suporte experimental. A etapa apopJásti- 
P<aiena também ser posteriormente removida d<V elementos 

mentí nf P0 " lC arranjo ' tí|iico de semen " ;s ™ detenvolU 

d„ ndíma. UeSerÜ ma ’ S comwn 1111 des ^ r, esa#É>;'apopláslit» 

votvímenlfnn; é necessária nas sementes em desen- 

h ? citoplasmáticas entre os tecidos 

í O lft d0 embrií °- Os açúcares saem dos elemen- 

0 er vados descarresamento do elemento crivado) atraví da 
rota «mplástica e são transferidos do simplasto para o apoplasto 

célula compdnhei:ra (Tipo 2 na 1 q 1 jgm^ ,en *° cr p 1{ | <v 

no embnao, po,s duas membranas devem ser atravessadas no pr"- 


Quando o descarregámènto do floema é apoptástico o acu™ 
de transporte pode ser pardalmente metdbolízado no ánnn| a ' 
ou P oáe ãtrnvessar o apoplasto sem sofrer modificações (ver Tóni 
co 0.9 na Internet). Por exemplo, a sacarose pode serhidroliJL 
a glicose e a fruta* no apoplasto pela invertase. uma enzima de 
cli vagem da sacarose, e a glicose e/ou fnitose poderiam entrar n v 
células- dreno. Conforme será discutido, tais enzimas de clivagem 

da sacarose tem função no controle que os tecid os-dreno «ferrem 
sobre o transporte no floema, 


O transporte para os teddos-dreno necessita de eneraia 
metabólica y 

Estudos cnm imbídores têm demonstrado que a importação 
pam os teddos-dreno é dependente de energia. As folhas em cres¬ 
cimento, as raizes e os tecidos de reserva, nos quais o carbono é 
armazenado como amido ou proteína, utilizam o descarregamen¬ 
to simplástico do floema. Os açúcares de transporte são usados 
a>mo substrato para a respiração - metaboíizados em poli meros 
de reserva t? em compostos necessários para o crescimento. 0 me¬ 
tabolismo da sacarose resulta em uma baixa concentração desse 
açúcar nas células-dreno, mantendo, assim, o gradiente de con¬ 
centração para a absorção de açúcar, Durante a absorção de açúcar 
nas células-dreno não ocorre o transporte pelas membranas e o 
descarregamento, através dos plasmodesmas, é passivo, pois os 
açúcares movem-se de uma alta concentração nos elementos cri¬ 
vados para uma baixa concentração nas células-dreno. Portanto, 
nesses órgãos-dreno, a energia metabólica é necessária para respi¬ 
ração e reações de biossíntese. 

No descarregamento apoplãsbco do floema, os açúcares de¬ 
vem cruzar, pelo menos, duas membranas; <i membrana plasma- 
tiea da célula que esta exportando o açúcar e a membrana 
piasmádeá da célula-dreno. Quando os açúcares sio transporta¬ 
dos para o vacúolo da célula-dreno, eles devem também atraves¬ 
sar o tonoplásto. 

O transporte, através de membranas em uma via apoplãstica, 
pode ser dependente de energia, conforme já foi visto. As semen¬ 
tes em desenvolvimento são sistemas experimentais Importantes 
para o estudo titis processos de descarregamento. Em legumino¬ 
sas, como a soja, o embrião pode ser removido da semente e o 
descarregamento do tegumento da semente no apoplasto pode .ser 
estudado, sem a influência doembríãa lais estudos tem demons- 
irado que transportadores dependentes de energia agem como in¬ 
termediários para o descarregamento de sacarose no apoplasto e 
para a absorção d es te açúcar pelo embrião da soja (ver Tópico 10.10 
na Internet). 


A transiçao da uma folha de dreno para fonte é graduai 

As folhas de dkotdedóneas, como das plantas de tomateiro 
ou reijoei ro, ink ia m se u desen voí vi mento co m i m jrgãos-dreno. Uma 
transição entre u estado de dreno e de fonte ocorre mais tarde no 
desenvolvimento, quando a folha está aproximadamente com 29'* 
de expansao, e, norma! men tu, completa-se quando a tolha está ex¬ 
pandida um 40 a ífT',,. 

A exportação a partir da folha inicia na extremidade ou ápice 
da lamina foliar e progride em direção a base ate que toda a (olha 
!orne-se exportadora de açúcar Durante 41 período de transição, .1 
extremidade exporta açúcar, enquanto que a base o importa de 
outras íolltcis-fonte (Figura m. 10 ). 
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, v, Descarregamento simpMsl ico do floema 

Rota de descarregamento do fJocma 


Descarregamento 
SiFripJâStfCO ílo tC 


ÊC/CC Plasmocfesma Parede celular Célula-dreno 

Descarregamento apopJástrco do floema 

Tipo 1: Esta rota Je descarregamento do Une ma é designada 
apopfaüiira, pois uma etapa, o transporte do complexo 
elemento cnvado-célula companheira para as sucessivas 
célulasdreno P ocorre no apoplasto Uma vez que o:, açúcares 
estejam de volta ao simplasto das células contíguas, o 
transpor te é simplásttco A rota não ío> ainda demonstrada em 
lodos os tipos de dreno 


Tipo 2: F-.r.i rota Eambérr jprc- ema um i ■ -asa apoplástica 
No entanto, a saída do complexo elemento crivadocélula 
companheira isto é. o descarregamento do elemento 
crivado q simpFástka A etapa apoplástica ocorre mais tarde 
na via A figura superior (2A) ilustra urna etapa apopíájKa 
próxima do complexo elemento çfivado-celula companheira, 
a figura inferior (2B), mostra uma etapa apoplástica mais 
distante. 


FJGURA 10.18 Rotas de descarregamento do floema. O complexo elemento crivado célula companheira { I C CC :■ e 
o vi siderado unta unidade funciona] isolada. A presença de plasmodesmas estabelece uma continuidade simplástiça 
funcional. A H iusénris de plasmodesmas entre as células índica a etapa de transporte apoplástka (A) Descarregamento 
simpláslieo do floema i B? Três tipos de descarregamento a po pias tico do floema (Oparka c van Bei, W92] 


TípO 1 

Descarregamento 

apoplásiico do EC 



Tipo 2A 

Descarregamento 
S.impla5lico do EC 






— -r) 


Tipo 26 

Des carrega mento 
simpíâsiico dg £C 




A maturação das folhas é acompanhada por um grande nu¬ 
mero de mudanças anatômicas e funcionais, muitas das quais são 
necessárias á exportação dos fotossintatos. A transição drcnoAon- 
lee bastante diferente entre espedês com carregamento apoplásti- 
co ou sim plástico. \ 5 as folhas com carregamento apopÜstico do 
floema, uma drástica mudança de uma rota de descarregamento 
Amplas tico para uma rota apoplãstica deve ocorrer. 

\'o desenvolvimento de uma folha que fara o carregamento 
de modo apoplãstico, a interrupção da importação e o início da 

exportação sa° eventos independentes ffurgeon, 1984). Hm folhas 
albinas de tabaco, que não apresentam clorofila e são, portanto, 
■Ticapazes de realizar folossíntese, a importação para no mesmo 
es adio de desenvolvimento das folhas verdes, embora a exporta¬ 
ção não seja possível Portanto, algumas outras mudanças devem 
ocorrer nas folhas de tabaco em desenvolví mento para que elas 
cessem a importação de açúcares. 

lai mudança envolveria o bloqueio da rota de descarrega¬ 
mento em um determinado ponto do desenvolvimento de folhas 
fii-j. uras. si,-]* folhas-dreno de dicotiledôneas que apresentam 
c^ârrega mento sim plástico, os fatores que poderiam ser res¬ 
ponsáveis por essa interrupção no descarregamento incluem o 
ec amento dos plasmodesmas, o decréscimo na frequência de 
p asmodesitias e outras mudanças na continuidade do simplas- 

a os expyri mentais têm mostrado que a rota de descarrega- 
^'i-éu (.;■ Muqueada ■em folhas nmduras de carregadores 
^poplásticos. 


A exportação de açúcares inicia quando o carregamento do 
floema acumula fotoss intatos suficientes nos elementos crivados 
para acionar a translocação para fora da folha. Em folhas normais, 
com carregamento apõplástico, a exportação inicia quando: 

* A rota de descarregamento simplástico é interrompida. 

* A folha está sintetizando totuss intatos em quantidade sufi¬ 
ciente. de modo que um pouco está disponível para exportação. 

* O t ra J jsp i' rtado r de s aca rt )se- H 1 d o tip o sim po rh ■ está I oca I i - 
zaclt? no plasmalema do complexo elemento envado-cclula 
companheira. 

Em folhas de plantas como beterraba e tabaco, a capacidade 
de acumular sacarose exógena marcada com O* no complexo ele¬ 
mento crivado-célula companheira e adquirida á medida que as 
folhas entram na transição dreno-fonte, sugerindo que o transpor¬ 
tador do tipo sim porte, necessário para o carregamento do floema 
tomoose funcional, Nas tolhas em desenvolvimento de Wfoi/op 
sr\ a expressão do transportador do tipo simporte, que parece sei 
ii responsável pelo transporte de açúcares durante o carTegarnen- 
to, inicia na extremidade e prossegue em direção a base duraiiíe a 
transição dreno-lunte. O mesmo padrão basipetu e \ isto no desen¬ 
volvimento da capacidade de exportação 

Em tabaco e outras espedes de Nicotitim, as nervuras meni 
"'s, eventual me fite responsáveis pela maior ia do « u regainenk 
imo atingem a maturidade aíê qut a import.içan cessi \ssim, • 
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FIGURA 10.19 A u to- rad i i '>gr, : i í ia s de u ina : n I h a d i abobri n ha (Cwí :urhitü \ h ‘s h > ), ilust r.i n d o a tra n s tçàt > d a í. 1 1 ha d o es U dei du 
dreno para fonte. Em cada caso, a folha importou nC M da folha-fonte na planta por 2 horas O carbono marcado é visualizado 
como lí acúmulo prelo fA) A folha inteira como um dreno, impbrtando açúcar da folha-fonte. (B-Di A base ainda é dreno. À 
medida que d extremidade da folha perde a capacidade de descarregar e deixa de importar açúcar (comn indicado pela perda dos 
acúmulos pretos), élu adquire a capacidade de carregar e exportar açúcar (Turgcon e Webb, 1973}, 





[h flfes são descarregados e carregados quase completa mente por 
tutv uras diferentes (Roberts e cols v 1997), 

im folhas, nas quais a rota simplástica de descarregamento é 
mantida para o carregamento, a transição da importação para a 
exportação e até certo ponto reversível. Em folhas de Çolèus Mimei 
com regiões albinas e regiões verdes, as porções albinas das folheis 
maduras mantém muitas das características de dreno, As regiões 
verdes das foi lias podem exportar lo toss intatos para as regiões al¬ 
binas; se as regiões verdes forem removidas, as regiões albinas po¬ 
dem importar c descarregar açúcares de outras folhas maduras. 


ALOCAÇÃO E PARTIÇÃO DE FGTOSSINTATOS 

A taxa fotossintéíita determina a quantidade total de carbor 
lixado disponível para a folha. Entretanto, a quantidade de çarb 
no hxado disponível para translocação depende dos eventos m 
taboheos subsequentes A regulação do desvio do carbono fixac 
em varias rotas metabólicas é denominada alocação. 

Os feixes vasculares em uma planta formam um sistema de ti 

™ P* 3 ™, dl ^cionar o fluxo dos fotossintatos para vários Lee 

_os-dreno: folhas jovens, caules, raízes, frutos ou semente 
ii rela n lo, o sistema vascular é freqüentemenée muito intercònect. 
do formando uma rede aberta, que permite a comunicação entre t 

^ 05 ,™ Ití P los df ™s. Sob tais condições, o que dete 
m na o volume de luxo para um determinado dreno? A dislribu 
, t diferencial dos íotossintatos na planta é chamada de partiçãq. 

vwao geral sobre alocação e partição, será mm 
r J rf 1 dâ SJnteSe * da ácaros*. Para cot 

d > dren n H * Át * xibs CO# a demand 

i S pod V^ ulíí a ta * a f^ssintótíqi na folha-fonte e com 
as fontes à os d renos se comunicam uns com os outros 


A alocação inclui a reserva, a utilização e o transporte do 
carbono fixado 

O carbono fixado cm uma célula-fonte pude ser usado para 
armazenamento, metabolismo e transporte: 

• Sintese dos compostos de resenha. 0 amido é sintetizado e arma¬ 
zenado nos cloroplastos e, na maioria das espécies, ea princi¬ 
pal forma de reserva mobilizada para transiocação durante a 
noi te . As p la n tas que armazonam carbono, pri nci pa Imen te 
como amido, sá o chamadas de anmizemtdoms de amido. 

• Uhlizaçilo metabólica, O carbono fixado pode ser utilizado em 
vários compartimentos da céiuhi fotossíntetizante, para satis¬ 
fazer as necessidades energéticas da célula ou fornecer esque¬ 
letos cie carbono para a síntese de outros compostos 
necessários h célula. 

• Smtese doe: compostos iratisportndos. O carbono fixado pode ser 
incorporado em açúcares de transporte para exportação para 
diferentes tecidos-dreno. Uma parte do açúcar de transporte 
pode também ser estocada temporariamente no vacúoío fver 

Tópico 10.9 na Internei;, 

A alocação é também um processo-chave nos tecidos-drena. 
Uma vez que os açúcares de transporte tenham sido descarrega¬ 
dos nas células-dreno, eles podem permanecer como tal ou po¬ 
dem ser transformados em vários outros compostos, Nos drenos 
de reserva, o carbono fixado pode ser acumulado como sacarose 
ou hexose nos vacúoíos ou como amido nus arnilopJaslos. Nos 
drenos em crescimento, os açúcares podem ser utilizados para res¬ 
piração e para a síntese de outras moléculas necessárias ao cresci¬ 
mento. 





TransJqcação no flcn?ma 243 


Os açúcares de transporte sofrem partição entre os vários 
tecidos-dreno 

Quanto maior a capacidade de um drenq estocar ou metàbo- 
?t/ar os açúcares importados (o processo de alocação), maior sua 
capacidade do competir peia fa tossi nfato que está sendo 'exporta- 
jt, pelas fontes. Tal competição determina a distribuição dos açú¬ 
cares de transporte entre os vários tecídos-dreno da pianta (partição 
dos fotossiníatos), pelo menos em cu rio prazo 

Obviamente, os eventos nas fontes e nos drenos devem ser 
sincronizados, O processo de parí irão determina os padrões de 
crescimento e tal crescimento deve ser equilibrado entre a parte 
a érea (produtividade foiossin tê ti ca) e a raiz (absorção de água o 
minerais) Assim, existe um nível adicional de controle na intera¬ 
ção entre as áreas de suprimento e de demanda. 

A pressão de turgor nos elementos crivadas poderia ser um 
meio importante de comunicação entre as fontes e os drenos, atu¬ 
ando na coordenação das taxas de carregamento v descarrega¬ 
mento. Os mensageiros químicos sao também importantes na 
sinalização do estado de um órgão para o outro, lais mensagei¬ 
ros químicos incluem os hormônios vegetais e os nutrientes,como 
0 potássio e o (ogMo, bem como os próprios açúcares transpor¬ 
tados, 

A obtenção de produtividades mais altas de plantas cultiva¬ 
das é uma meta da pesquisa de alocação e partição dos fotossinta- 
ios. Enquanto os grãos e as frutas são exemplos de produção 
comestível a produção lotai inclui partes não-comestíveis da par¬ 
te aérea. A compreensão do processo de partição permite que os 
especialistas em melhoramento vegetal selecionem e desenvolvam 
variedades que apresentam um transporte melhorado para as por¬ 
ções comestíveis da planta. Progressos significativos têm sido ob¬ 
tidos na razão de produção comercial ou comestível para a 
produção total da parte aérea. 

( h processos de al xvição e de partição na planta como um 
todo devem ser coordenados de forma que o aumento do trans¬ 
porte 1 para os tecidos comestíveis não ocorra á custa de outros 
processos e estruturas essenciais. A produção de plantas cultiva¬ 
das será aumentada se os fo tossi n ta tos que são normalmente "per¬ 
didos'' pela planta foram mantidos. Por exemplo, as perdas 
decorrentes da respiração não-essencial ou da exsudação pelas 
rai70s poderíam ser reduzidas. Neste último caso, deve-se tomar 
cuidado para não interromper processos essenciais externos à 
planta, como p crescimento de espécies microbianas benéficas na 

regiam adjacente à raiz, que obtêm nutrientes a partir do exsuda- 
do da raiz, 

A alocação nas folhas-fonte é regulada 

Gs aumentos na taxa de fotossíntese nas folhas-fonte geral- 
mente resultam em um aumento na laxa de translocação a partir 
^' nle - l>ontos de controle para alocação de fotossmlatos (Figura 
tts: ' inc * Uem 0 a J° ca ^ ü de trioses fosfato para os seguintes pro- 

* degeneração de intermediários do ciclo fotossintético C , de 
redução do carbono (o eido de Calvin; ver Capítulo KJ. 

* Síntese de amido. 

* Síntese de sacar use; bem como a distribuição da sacarose cn- 
frè os poo/s de transporte e de armazenamento temporários. 


Várias enzimas operam nas rolas que processam os foi ossi fi¬ 
ta tos e o conlrole dessas etapas é complexo ((ieiger u Servaites, 
1994). 

Durante t> dia. a taxa de síntese de amido nos doroptoslos 
deve ser coordenada com a síntese de sacarose no cituplásirn.:. As 
trioses fosfato ígliceraIdeído-3-fosfato e diidroxíacetona fosfato) 
prod uzidas no doroplasto pelo ciclo de Calvin L (ver Capíhu l<> tt) 
podem ser usadas tanto para a síntese de amido quanto de sacara 
se. A síntese de sacarose no citoplasma desvia a íriose fosfato da 
síntese c do armazenamento do amido. Por exemplo, tem sido 
mostrado que, quando a demanda para a, sacarose por outras par¬ 
les de uma planta de soja é alta, menos carbono é estocado tomo 
amido pelas folhas-fontes. As enzimas-chave envolvidas na regu¬ 
lação da síntese de sacarose no citoplasma e na síntese do amido 
no cloroplasto são a sacarose fosfato sinta se e a frutose 1,6-bifosfa- 
Lise no citoplasma é a ADP-glícose pirofosfürilase no cloroplasto 
(ver Capítulo B, Figura 10.20 e o Tópico 10.9 na Internet). 

Entretanto, há um limite na quantidade de carbono que nor¬ 
malmente pode ser desviado da síntese de amido em espécies que 
es t < >ca m o ca rb< >j k * pr i nd pa I m en t e na U i rma d este pt 1 1 j s saca rídeu. 
Os estudos sobre alocação entre o amido e a sacarose sob diferen¬ 
tes cond içõês su gere m que u m a ta x a re lati v a m en te est a vel d e trans- 
locação durante um período de 24 horas é uma prioridade da 
maioria das plantas. 

O uso de plantas mutantes e transgénkas permite avaliar 
novos aspectos sobre a alocação. Por exemplo, o que acontece 
quando um dos processos competidores, como a síntese de ami¬ 
do, ú inibido ou mesmo eliminado? Os resultados têm revelado 
uma extraordinária flexibilidade das plantas. Por exemplo, mu- 
Eantes de tabaco deficientes em amido sintetizam somente quan¬ 
tidades-traço de amido,, ruis são capazes de compensar a (alta de 
carbono armazenado dobrando a taxa de síntese de sacarose e 
exportando durante o dia, e desviandi t a maior parte do seu cres¬ 
ci m en to pa ra o p erio d o d i u rno | Ge i ge r e col s., 1995). f 'or ou tro 
lado, as plantas com a síntese de amido intensificada durante o 
dia frequentemente exportam a maior quantidade do seu carbo¬ 
no fixado durante a noite. 

Os tecídos-dreno competem pelos fotossintatos 
translocados 

Como já discutido, a translocação para os tecídos-dreno de¬ 
pende da posição dii dreno em. relação a fonte e das conexi ies vas¬ 
culares entre a fonte e o dreno Outro fator determinante do padrão 
de transporte e a competição entre os drenos. Por exemplo, os teci¬ 
dos reprodutivos (sementes) podem competir com os tecidos ve¬ 
geta ti vos em crescimento <tolhas jovens e raízes) pelos fotossiniatos 
11 a CO r r en t e d a transi t ícaçát ) E ssa CO n i pet içá o tem s i d o d em ons 5 ra - 
da em numerosos experimentos, nos quais a remoção de um ta i 
d o-dreno de uma planta geral mente resulta em aumento dá 
trans locação para drenos alternativos e, consequentemente, com¬ 
petitivos. 

Em um tipo inverso de experimento, o suprimento das tontos 
pode ser alterado, enquanto os tecídos-dreno permanecem mLu 
tos. Quando o suprimento de íoiossmtatos das ÍoiiEl 1 ^ para drenei 
competidores è repentina e drasticamente reduzido por sornbrea- 
mento de todas as folhas, com exceção de uma, os têeidos-dxeno 
tornam-se dependentes de uma única tonto \',i beterraba e no fei- 
joeiro, as taxas de folossíntese e de exportação a portrr d nnui 
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FIGURA 1020 Um osquema simp]ificad o para a sink 1 -^ de amido e 
ml- aros./ durante o dia. A triose fosfato, formada no ciclo de Calvin, pode 
dt ' r uUltAida na íonnaçãn de amido no doroplasto ou transportada para o 
‘ Mt\ ■ -;;i trova du fosfato inorgânico (Pf), via translocador de fosfato na 

■ mbrana interna do doraplasto. A membrana externa dodoroplásto é 

: - hmv ..'I a moléculas e foi omitida aqui: para simplificar 0 esquema. No 
., iríose lusíato pode ser convertida em sacarose para sua 
■ • igem no vdcúoio ou para transporte As enzimas-chave envolvidas 

■ • : .unido sinteiase (!}, frulose-1 j6-bifoâfbeasi? (2) ea sacarose fosfato 
L ' r ’ e !?,i ^ segunda m terceira enemas, juntmrteníe com a ADP-glícose 

pirorosioritase, a quai forma a glicose adenosina difosfato (ADPG), são 
enzima* reguladas na síntese de amido e sacarose (ver Capítulo 8). 

1 M V,. glicose uridína dífosfato [Preiss, 198.2) 


liniw folha fonte remanescente não sofrem alterações em curto 
(aproximadamente oito horas; Fondy e Geiger, 1980). Enlre- 
Ll ' p; fls ^e s rí «bem menos açúcar de uma única fonte, enquanto 
as tolhas (ovens recebem rdaMvamente mais. Nesse sentido, sob 
tais condiçoes, as folhas jovens são drenos mais fortes do que as 
raizes. Lm dreno mais forte pode exaurir o conteúdo de açúcar dos 
elementosenvados ma.s rapidamente e, assim, aumentar o gradien- 
e L pressão e a taxa de translocaçào em sua própria direção. 

h ’ m e e,t0 no 8 tad,enle dt P re ssão e também indicado indire- 

oSTte oTr7 men f n0S qUafc 05 P^^res aumentam 
neeitivo n. P f d J reno ' torflimdü 0 P^ncial hídrico mais 
j de extremidades de raizes de plânhilas de 

St SS&&1 * 35 °. "T de ?*M aumento a importa- 

de^cAir i [t 1 Cm maisd(i m% > provavelmente devido ao 
decréscimo de turgnr m célula^dreno (Sctnife ] 994 

íti“díd?eno ren ° @ UmB fUn<;âC> d0 tamanh0 e da 

^Sfe“^.TSStt£ss 


depende de dois fatores ,> tamanho e a atividade do drem 
como indicado abaixo: 

Intensidade do dreno = tamanho do dreno * atividade do dreno 


0 tamanho do dreno é o peso total do tecido-dmnoe a ativi 
dade do dreno é .1 taxa de absorção de fotossintatos por unida,lê 
de peso do teçld o-dreno. A alteração do tamanho ou da atividade 
do dreno resulta em mudanças nos padrões de translocaçào. Por 
exemplo, a capacidade de um legume de ervilha importai carbono 
depende do peso seco daquele legume como uma proporrão do 
numero total de legumes íjeuffroy e Warembourg, 199] g 

As mudanças rtn atividade do dreno podem ser complexas 
pois várias atividades nos lecidos-dneno podem limitar potência 1- 
me,Ue (1 de absorção pelo mesmo. Tais atividades incluem ^ 
descarregamento dos elementos crivados, o metabolismo na pare¬ 
de eelulàiy á absorção a partiT do apoplasto e os processos metabó¬ 
licos que utilizam os fotossintatos no crescimento ou no arma¬ 
zenamento, 

O resfriamento de um tecido-dreno inibe as atividades que 
necessitam de energia metabólica e resulta na diminuição da ve¬ 
locidade do transporte em direção ao dreno. No milho, um mu¬ 
tante que apresenta uma enzima defecHva para a síntese de amido 
nos grãos transporta menos material para os grãos do que as plan¬ 
tas não-mu tantes (Koch e cols, 1982). Nesse mutante, a deficiên¬ 
cia no armazenamento de fotossintatos leva a inibição do 
transporte. 

A atividade do dreno e, portanto, a sua intensidade estão tam¬ 
bém relacionadas à presença e à atividade das enzimas de cliva¬ 
gem de sacarose, a invertase ácida e a sacarose sintase, pois elas 
catalisam a primeira etapa da utilização de sacarose, Se tais enzi¬ 
mas controlam a intensidade do dreno ou simplesmente estão re¬ 
lacionadas ao metabolismo e ao crescimento do dreno é f na 
atualidade, um tópico ativo da pesquisa- Curiosa mente, os genes 
da sacarose sintase e da sacarose invertase estão entre aqueles re¬ 
gulados pelo suprimento de carboidrato, Em geral, a diminuição 
de carboidratos promove a expressão dos genes da fòtossíntese, 
da mobilização de reservas e dos processos de exportação, enquanto 
recursos abundantes de carbono favorecem a expressão de genes 
de armazenamento e utilização (Koch, 19%). 

Entretanto, a descoberta de que distintas istrformas da sacaro- 
se sintase, codificadas por diferentes genes, respondem de modo 
antagônico ao suprimento de carboidratos, indica que o controle 
geral é complexo. For exemplo, o mRNA de um gene de sacarose 
sintase em raízes de milho é amplamente distribuído nos tecidos 
da raiz e sua expressão é maximizada quando os açúcares são abun¬ 
dantes. O mRNA de um segundo gene da sacarose sintase é mais 
abundante na epiderme e tecidos externos e mais expresso sob con¬ 
dições de depleçao de açúcares. Assim, a utilização dos açúcares 
Importados é amplamente maximizada quando o suprimento de 
açúcares é abundante, porém, quando o suprimento de açúcar é 
baixo, a utilização é restrita aos locais que são cruciais para obscM - 
ção de água e minerais (Koch e cais., 19%), 

Alem disso, os genes Lia sacarose sintase e da invertase são 
frequentemente expressos etn momentos distintos durante o de¬ 
senvolvimento do dreno. Em legumes de feijão e grãos de milho 
foi observado que mudanças ná atividade da invertase precedem 
as mudanças na importação de fotossintatos. Estes resultados in¬ 
dicam u papel-chave dás duas enzimas no controle dos padrões de 
imporítiçâo, tanto durante o programa genético de disse ti vo Ivimeiv 
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lo quanto durante as respostas a estresses ambientais (ver Tópico 
10 3 na Internet). 

As mudanças na razão fonte-dreno levam a alterações de 
fongo prazo nas fontes 

Se,em urna planta de soja, ondeas folhas foram sombreadas, 
ujhhI única folha permanecer descoberta por um longo período (oito 
dias, por exemplo), muitas mudanças ocorrerão na folha-fonte re¬ 
manescente Taís mudanças incluem o decréscimo na concentra¬ 
rão de amido e o aumento na taxa fotossintética, na atividade da 
rubísco, na concentração de sacarose, no transporte a partirda fonte 
e nj concentração de ortbfosfa to (Thorne e Koller, 1974). Os dados 
ora apresentados indicam que, além das alterações observadas em 
curto prazo na distribuição de fotossin tatos entre os diferentes dre¬ 
nos. o metabolismo da fonte se ajusta às condições alteradas em 
experimentos de longa duração. 

A taxa fotossintética ia quantidade liquida de carbono fixado 
por unidade de área foliar por unidade de tempo) muitas vezes 
aumenta pur vários dias, quando aumenta a demanda do tecido 
dreno, e decresce, quando diminui a demanda desle tecido. A fo- 
tossinlest 1 é mais for temente inibida sob condições de demanda 
reduzida do dreno em plantas que preferencialmente armazenam 
amido, em vez de sacarose, durante o dia. Talvez um acúmulo de 
fotüssmtatos (amido, sacarose ou hexoses) na folha-fonte possa ser 
responsável pela ligação entre a demanda do dreno e a taxa fotos- 
sinlétíca nas plantas com armazenamento de amido ( ver Tópico 
10.11 na internet). 


Sinais de ionga distância podem coordenar as atividades 
das fontes e dos drenos 


Além de apresentar como função principal o transporte dc 
fntossíntatüfcem longas distâncias, o floenrn è uma das vias de trans- 
purte para moléculas sinalizadoras de uma parte para outra do 
vegetal. Os sinais entre as fontes e os drenos podem sor físicos 
(como uma alta pressão de turgor) ou químicos (como hormônios 
vegetais e carboidratos). Os sinais indicando a mudança de turgor 
podem ser transmitidos rapidamente por meio do sistema interço- 
nectado dos elementos crivados. 


Por exemplo, se o descarregamento do floema for rápido soí 
condições de rápida utilização de açúcar no teci d o-dreno, as pres 
soes de turgor nos elementos crivados dos drenos seriam reduzi 
Jas e esta redução seria transmitida ás fontes. Se o carrega mentí 
tuvsc controlado em parte pelo turgor nos elementos criv ados da 
ivmes, haveria um aumento na resposta a este sinal dos drenos, i 
resposta contrária seria observada quando o descarregamento fos 
^Jento nos drenos. Alguns dados sugerem que o turgor célula 
pó e modificar a atividade da ATPase bombeadora de prótorís n 
mtmbrana plasmática e, portanto, alterar as taxas de transporte. 

As partes aéreas produzem reguladores de crescimento com< 
' | iiAih H i (ver Capitulo 19), a qual pode ser rapidamente transporta 
a rí ^ es pelo floema; as raízes, por sua vez, produzem citoci 
ninas (ver Capítulo 21), que se movem para a parte aérea a trave: 

> i ^ As (GA i e o ácido abscísico (ABA) (ver Ca 

Ri u os 2fJ e 23) são também transportados por Ioda a planta ní 
sistema vascular Qs hormônios vegetais desempenham um pape 
rniportante na regulação das relações fonte-dreno, l ies afetam . 
P* 1 içáo dos fotossinlatos por controlarem o crescimento do dre 
nüy h ^vnescência foliar e outros processos do desenvolvimento. 


O carregamento da sacarose na mamona é estimulado por au- 
xina exógena, mas inibido por ABA , enquanto que o ABA exógeno 
promove e a auxina inibe a absorção de sacarose pelo tecido da 
raiz da beterraba. Os transportadores ativos na membrana plas¬ 
mática são alvos óbvios para a regulação do carregamento u do 
descarregamento apoplástico pelos hormônios. Outros síTÍüs po¬ 
tenciais da regulação hormonal do descarregamento incluem os 
transportadores do tonoplasto, as enzimas para o metabolismo da 
sacarose absorvida, a extensibilidade da parede celular e a perme¬ 
abilidade dos plasmodesmas no caso do descarregamento símplás- 
Hco (ver a próxima seção). 

Ci >mí' i n d icad o ã n teriormen te, os n i ve is de carbt>id ra tos pi j- 
dem influenciar a expressão de genes que codificam componentes 
da fotossíntese, assim como genes envolvidos na hidrólise da sa¬ 
carose. Muitos genes tem sido caracterizados como apresentando 
resposta à redução e á abundância de açúcar {Koch, 19%). Assim, 
não apenas a sacarose é transportada no floema, como a sacarose e 
seus me labo li tos podem atuar como sinais que modificam as ativi¬ 
dades das fontes e dos drenos. Em beterraba, por exemplo, a ativi¬ 
dade do transportador d v saca rose próton do tipo simporte diminui 
ria membrana plasma ti ca de vesículas isoladas de folhas-fonte, 
supridas com sacarose exógena pelo x item a. 

A purJa da atividade do transportador é acompanhada por 
um declínio no seu mRNA, sugerindo um efeito no transcrição ou 
n,i estabilidade do mK \ A L m modelo tunaonal inclui ,w seguin¬ 
tes etapas: (1) a diminuição da demanda do dreno leva a altos ní¬ 
veis de sacarose no sistema vascular; (2) altos níveis de sacarose 
levam a uma diminuição do transportador na fonte; (3) a diminui¬ 
ção do carregamento resulta m> aumento da concentração de saca¬ 
rose na fonte (Chiou c Bush, 199S). O aumento das concentrações 
de sacarose na fonte pode resultar em uma menor taxa íotossinte- 
tíca (ver Tópico 10.11 na internet). Um aumento no acúmulo de 
amido nas tüJhasMonte de plantas transformadas com DMA anti- 
senso para o transportador de sacarose 5UT1 também fornece su¬ 
porte a esse modelo iScbulz e cols. 1998). 

Em alguns sistemas fonte-dreno, os açúcares e outros meta- 
bólitos parecem interagir com sinais hormonais para o controle da 
expressão genica (Thomas v Rodriguez, 1994). 

Sinais de longa distância podem também regular o 
crescimento e o desenvolvimento vegetal 

Sabe-se que os vírus podem sv mover no lloema, deslocando- 
se como complexos de proteínas e ácidos nudéicos ou como partí¬ 
culas virais intactas, líeevn temente, moléculas endógenas -de mRNA 
e proteínas foram encontradas na seiva do floema e algumas delas 
parecem ser moléculas sinalizadoras. 

A via descrita a seguir parece estar aberta ao movimento de 
maci omolécLilas por longas distâncias; a partir das células compa¬ 
nheiras das fontes para os elementos cri vad os-fontes, pela via ate 
os elementos vrivados-dreno, para as células aimpanlieiras-dreno 
e fina Fm ente para as próprias células-dreno. 

As proteínas sintetizadas nas células companheiras podem 
entrar nus elementos crivados pelos plasmodesmas que conec¬ 
tam os dois tipos celulares. I onforme mencionado, lauto o trans¬ 
portador SUn na membrana plasma tica do ciem en to criva 
do quanto as prolemavI f da seiva de cucurbitãeeas (ITI e IT2) 
parecem ser sintetizados nas células companheiras Os plasmo* 
Jesrnas que conectam as células companheiras e os etémentos 
■ rivados devem, então, permitir o movimento dessas i ,n o u 
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3n li las através dita. Partículas vireis foram obsen .idas nos pias- 
modesmas. 

Algumas das proteínas que entram nos elementos crivados 
podem simplesmente so difundir através dos plasmodesmas para 
os cie mentos crivados, outras podem intermediar o seu próprio 
transporte célula a célula e outras, ainda, podem ser auxiliadas 
i nr proteínas espèdficas de controle (Mezitt e Lucas, 19%). O mo- 
umento passivo de proteínas das células companheiras para os 
elementos crivados foi demonstrado em plantas de Avabitbjm e 
de tabaco, transformadas com u gene da proteína verde fluo rés* 
cento (GFP, do inglês, Grent Fhiorcsccnt Proím) de água-viva, sob ò; 
controle do promotor SUO de Ambidúpsis, 

O transportador de saca rose-H' SUO do lipo simporte é sinte¬ 
tizado nas células companheiras, de modo que as proteínas expres¬ 
sadas sob o controle do promotor deste gene também são sintetizadas 
nessas células. A GFP, a qual ê localizada por sua fluorescência após 
a excitação com a luz azuJ, se move por meio dos plasmodesmas das 
células companheiras nos elementos crivados e migra pelo finem a 
ate os Ltidos-dreno. Visto que é improvável que a CFP da água- 
viva possua sequências específicas para interação com as estruturas 
dos plasmodesmas, seu movimento nos elementos crivados deve 
ocorrer por difusão passiva fímlau ecob., lW) 

Uma vez nos elementos crivados, algumas proteínas (p. ex., 
SUT 1 ) são direcionadas à membrana plasmãtica ou a outras loealb 
1 " ? celulares, enquanh' outras proteínas movem-se na corrente 
n>1 1 açãt 1 para os Iccidos-drent > Às proteínas que se movem 
■ íhema para os drenos incluem as proteínas-F PP1 e PP2. As 
dddus das proteínas-P em pepino (Cmtim $atim+) podem 
ipver através da união do enxerto a partir do porta-enxerto de 
r-j-'; no (á parte basal do enxerto) para a parte enxertada de abóbo- 

■ ! 1 - ! vj"!?.'/ fiíi-j i (parte superior do enxerto). Um experimen¬ 
to que a menor proteína FP2 é capaz de se mover dos 

elementos crivados para as células companheiras do caule enxer¬ 
tado; a maior proteína PP1 não foi detectada nas células compa- 
u " ll,l: ' ^^nliurna proteína foi capaz de se mover além do 
complexo demento crivado-célula companheira [Colecki e cols., 
|lW) l - 1is Painas podem ser muito grandes para passai- pelos 
plasmodesmas que circundam o complexo elemento aivadOrcélu- 
1,1 ° "npanheira ou podem faltar fatores de reconhecimento que 
("•! imtam .1 interação com os plasmodesmas {Oparka e Santa Cruz, 

i 1 or , ou ’í' 1 lado. a proteína verde fluorescente é descarregada 
p , Vk1 sroipiastica, pelos plasmodesmas, no lecido-dreno como 
as testas de sementes, as anteras, os ápices de raízes | as células do 
mtiuhJo nas folhas importadoras flmlau e cub,, W9). 

-videntemente, as proteínas podem ser transportadas das cé- 
* . °? n P anhein * da tente para as células companheiras-dreno 
pelos elementos crivados. No entanto, existem poucas evidências 

£clZT ent(, r ,lardaS P^tó^-imetiidasforalcélu- 

crivadSa? 5 ' U" SÍ ™‘ C ‘ XlerriU5 ao «>mpiexo elemento 

■ r HL U companheira podem resultar na produção de pm- 

WraVfaaSK na _ CL ' lu! ^ corri panheiras. Também há evidencias 
P ■ ■ nslocaçao via floema de tnoléculas de mRNÂ oue 

„ «U.* **£££&£ 


Os plasmodesmas podem exercer um controle dinâmico <h 
difusão intercelular de pequenas moléculas (Lucas é coís irn 
flciluska e cok, 2001). RN A e proteína também se movem decékih 
a célula através dos plasmodesmas, "Proteínas de movimento" Z 
dificadas por vírus interagem diretamente com m b)asmodesm« 
para permitir a passagem dos ácidos nudeicos virais. As ohnZ 
de batata transformadas com a proteína de movimento do víru 
do mosaico do tabaco mostraram padrões de translocacâo alten 
dos nas folhas-fbiSie (01esín|kí e cok, 19$), bem como padr,C 
dc modificados (Almon e cok, 1997). A modificação d, 

alocação da folha-fonte depende da proteína de movimento ser 
expressa no mesofilo e nas células da bainha vascular ou nopárên- 
qitima do floema e nas células companheiras. 

Os plasmodesmas têm sido relacionados a praticamente to¬ 
dos os aspectos da translocação no flóema, do carregamento e trans- 
porto dc longa distância (lembrar que os poros nas áreas crivadas 
tf placas crivados são plasmodesmas modificados) a alocação e par¬ 
tição. Pesquisas futuras sobre a translocação do floema e sobre o 
papel dos plasmodesmas no crescimento e desenvolvimento ve- 
getal irão, com certeza, progredir em conjunto. 


RESUMO 

A translocação no floema é o movimento dos produtos da h> 
tossi ntese dc folhas maduras para as áreas dc crescimento e reser* 
va, O floema também redistribui água e vários outros compostos 
peto corpo da planta. 

Alguns aspectos da translocação do floema têm sido bem es* 
tabelecídos por extensas pesquisas em muitas áreas, incluindo: 

* A via de íransíocaçãõ. Os açucares e outros compostos orgâni¬ 
cos são conduzidos através da planta no floema, especi fo¬ 
mente nas células denominadas elementos crivados Tais 
elementos apresentam unta variedade de adaptações estrutu¬ 
rais que os tornam aptos ao transporte. 

* Pmíwes de tmmiocaçdo, Os materiais são translocados no flo- 
ema a partir das fontes (áreas de suprimento dc fútósâinta- 
tos) paro os drenos {áreas de metabolismo ou reserva de 
fotossintatos). Às fontes são geral mente folhas maduras. 
Os drenos incluem órgãos como raizes, folhas imã luras c 
frutos. 

* Materiais trausbaiâos no floema. Os solutos trnnslocados são 
principal mente carboidratos, sendo a sacarose o açúcar mais 
com u mente trans locado. A seiva do floema também contém 
outras moléculas orgânicas, como aminoácidps, proteínas c 
hormônios vegetais, bem como íons inorgânicos, 

* /Iüíí de ítioimuettk l As taxas de movi mento no floema são bas¬ 
tante rápidas, muito além das taxas de difusão, A média de 
velocidade é de ! m Jr 1 e as taxas de transferencia de massa 
variam de I a 15 g ír' cm- : dos elementos crivados 

Outros aspectos da translocação do floema necessitam do In¬ 
vestigação adicional o a maioria deles eslà sendo estudada intensi¬ 
va me n te . Ta is aspectos incI ue m: 

* Carregamento e dexarTcgiimatfa do flaemv (. > transporto de açu¬ 
cares para dentro e para tom dos elementos crivados o cha¬ 
mado de carregamento e de descarregamento, respectiva- 
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mente. Em algumas espécies, os açucara devem entrar no 
iipoplcish» da folha-fonte antes do carregamento. Nessas plnn- 
!as. o carregamento nos elementos crivados requer energia 
metabólica, fornecida a partir de um gradiente de prótons. 
Em outras espécies, a via completa a partir das células fotos- 
>intéíi pintes até os elementos crivados ocorre no simplasto 
da folha-fonte. Em ambos os casos, o carregamento do floema 
específico para o açúcar transportado, 0 descairegamento 
do floema necessita de energia metabólica, mas a rota de trans¬ 
porte, o local do metabolismo dos açúcares transportados e o 
Incai onde a energia é gasta varia de acordo com o órgão ou a 
espécie. 

• Afí 'oi nh mas dc f ratislôcüçfío . O fl u to d e pressão é aai to com o o 
mecanismo mais provável do transi oca ção no floema. Nesse 
modelo, o fluxo de massa da seiva do floema ocorre em res- 
posta a um gradiente de pressão gerado osmolicamente. Vá¬ 
rios dados estruturais e fisiológicos indicam que os materiais 
são translocados no floema das angiospennas por fluxo de 
pressão. O mecanismo de tratislocnçáo nas gimnospermas re¬ 
quer investigações adicionais. 

• A kKíiçãi leyiVt içât rief \-tossi» ta fes. A aloca çã o é a regu I aç á o lí a s 
quantidades dc carbono fixado canalizadas para várias rotas 
metabólicas. Nas fontes, l*s mecanismos reguladores da alo¬ 
cação determinam as quantidades de carbono fixado que se¬ 
rão armazenadas (normalmente como amido), metabdizadas 
nas células da Fonte ou imediata mente transportadas para os 
tecidos-drena Nos drenos, os açúcares transportados são alo¬ 
cados para os processos de crescimento ou reserva, A partição 
é a distribuição diferencial de fotossintatos na planta como 
um todo. Os mecanismos de partição determinam as quanti¬ 
dades de carbono fixado distribuídas nos teçid os-dreno es¬ 
pecíficas. 0 carregamento e o descarregamento do floema, a 
alncaçãü e a partição dos fotoss intatos são de grande inte¬ 
resse científico devido aos seus papéis na produtividade de 
plantas cultivadas. 


Material da Internet 


Tópicos da Internet 

1CU Estudos clássicos no transporte do floema 

Experimentos clássicos mostram algumas das proprie¬ 
dades básicas do floema. 

10.2 Amostrando a seiva do floema 

Estiletes de afídios são adequados para amostrar a sei¬ 
va do floema. 

f0.3 Transporte de nitrogênio em soja 

Os compostos nitrogenados sintetizados nas raízes são 
transferidos do xllema para o floema. 

1CU Monitorando o trânsito na "estrada" de açúcar 

As taxas do transporte de açúcar no floema são medi¬ 
das com marcadores radioativos. 

10* 5 Evidência para o carregamento apoplástico dos ele¬ 
mentos crivados 

As plantas tran&gênicas têm fornecido suporte experi¬ 
mental para o carregamento apoplástico. 


10.6 Algumas substancias entram no ftoema por difusão 
Substâncias, como os hormônios vegetais, podem en¬ 
trar no floema por difusão. 

10.7 localização do transportador de sacarose-H + do tipo 
simporte no floema de carregadores apoplásticos 

O transportador de sacarose-hb do tipo simporte das 
células companheiras tem sido localizado usando coran¬ 
tes fluorescentes, 

10.8 Evidência fisiológica para a continuidade simplástica 
nas folhas^fonte 

Corantes fluorescentes também têm sido usados para 
mostrar a continuidade sfmplástica nas folhas-fonte, 

10.9 Açúcares no floema 

G transporte, a alocação e o metabolismo de açúcares 
do floema são altamente regulados. 

10.10 Os requerimentos energéticos para o descarregamem 
to em sementes em desenvolvimento e órgãos de re- 
serva 

O descarregamento dos açúcares de reserva de semen¬ 
tes no embrião é mediado por transportadores ativos, 

10.11 Os possíveis mecanismos de ligação entre a demanda 
do dreno e a taxa fotossiniética nos armazenadores 
de amido 

O acumulo de íoíossintatos aumenta a demanda do 
dreno. 
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Capítulo 

Respiração e metabolismo 
de lipídeos 



A FQTOSSÍNTESE FORNECE as unidades orgânicas básicas das quais depen- 
dem as plantas (e quase lodos os tipos de vida). Com seu metabolismo de car¬ 
bono associado, a respiração libera, de maneira controlada, a energia 
armazenada nos compostos de carbono para uso celular. Ao mesmo tempo, 
gera muitos precursores de carbono para biossíntese. Ma primeira parte deste 
capítulo, será revisada a respiração em seu contexto metabólico, enfatizando 
as interconexoes e as características especiais peculiares as plantas. A respira¬ 
ção estará relacionada aos progressos recentes na compreensão que se tem so¬ 
bre bioquímica e biologia molecular das mitocòndrias vegetais 

Ma segunda parte do capítulo, serão descritas as rotas da biossintese de 
lipídeos que levam à acumulação de gordurase de óleos, usados na armazena¬ 
gem de muitas plantas. Igualmente será examinada a síntese de lipídeos e a 
sua influência sobre as propriedades das membranas. Finalmente, serão discu¬ 
tidas as rotas catabólicas envolvidas na quebra de lipídeos è na conversão dos 
produtos da degradação a açucares, que ocorre durante a germinação de se¬ 
mentes. 


VISÃO GERAL DA RESPIRAÇÃO VEGETAL 

A respiração aeróbica (que exige oxigênio) é comum a quase todos os or¬ 
ganismos eucaríôiicos, c, em linhas gerais, o processo respiratório em plantas é 
similar àquele encontrado em animais é eucarióticos inferiores, No entanto, 
alguns aspectos especílicos da respiração vegetal distinguem-na da sua equi¬ 
valente a níma I R es pi raçã o acróbEca é o pnjcesso bio h igict> pelo qoa 1 compos- 
tos orgânicos reduzidos são mobilizados e subsequentemente oxidados de 
maneira controlada. Durante a respiração; a energia livre è liberada e transito* 
ria mente armazenada em um composto, AT P, o qual pode ser pronta mente 
utilizado para a manutenção e o desenvolvimento da planta, 

A glicose v co mu mente citada como substrato para a respiração. Contudo, 
em uma célula vegetal em funcionamento, o carbono reduzido e derivado do 
fontes como o dissacarídeo sacarose, hexoses fosfato e trioses fosfato prÒyerii- 
ctUes da degradação do amido e da fotossmte&ej ele pode ser derivado também 
de polímeros contendo frutose (fnilanas) e outros açúcares, assim como de 
lipídeos (principalmente triadlgliceróis), de ácidos orgânicos e, ocasionalmen- 
te, de proteínas (Figura ] 1.1) 
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FIGURA 11.1 VisSd íçernl dá rtíápífflçào. 

(\s subslTíitos pii r.i a n?spiríiÇfSo sân gerados 
por ou tros processos oèlulãt^ é entrftm nas 
rotas riíspi rritórifliií As rotas da glkolisv o 
das pentosis fosfato no cítosnJ c o pliistídeu 
ajnverteni açucares i?m ácidos orgânica 

VÍ ti h<?XU50S iosfilto C tfjosfs ÍQSfíltfl, 

girando NADH ou NAI.JT H u A*l I. Os 
( i eidos orgânicos são oxidados no ciclo 
mitocundricil do ácido cítrico; N AlU í e 
FAPH2 proJu/ii-ios fornecem a energia 
nora a síntese de ATI ' pela cadeia do 
transporto df délroiis e ATT siri t ase rto 
íosfbri Jaçlo o vi d at i va - Ma g luco neogên Ese, 
o carbono oriundo da quebra de lipídeos o 
degradado nos glioxissonioSj mola boi í/ado 
nb delo do ácido cítrico e, então, utilizado 
para sintetizar açúcares no dfosnJ por 
gliLólise reversa. 


OTOSOL 



lipídeos 


Do ponto de vista químico, a respiração vegetal pode ser ex¬ 
pressa como a oxidação da molécula de 1- carbonos sacarose e a 
redução de 12 moléculas de Qc 

C| = H|O u +13H.0 -> 12C0 2 + 48H+ + 4&r 
120, + 4BH' + 48e- 24H,0 

resultando o a seguinte reação liquidai 

.e^HíA, + 120 2 -> 12C0.+ llH^O 

E-.sta reação éa inversão do processo fotossmtético; ela repre- 
■-■vtiSti uma reação redox acoplada na qua! a sacarose ê completa- 
mente oxidada a CO;, enquanto o oxigénio serve como aceptor 
final de elétrons, sendo reduzido ã água. 0 decréscimo-padrão na 
energia livre para a reação, da forma em que está escrita, é 5.760 k] 
j 1 ^ ,n ^cal) P or mole (342 g) de sacarose oxidada. A liberação con¬ 
trolada desta energia livre, junta mente com o seu acoplamento á 
síntese de ATI' é a principal i unção do mt&boífemo respiratório 
Para Jir 'pvdir o dano (incineração) de estruturas celulares, a 
célula mobiliza a grande quantidade de energia livre liberada na 
oxidação da sacarose em uma série de reações passo a passo. Tais 
reações podem ser agrupadas em quatro processos principais: g|j- 


cólise, ciclo do acido cítrico, reações da rota das pentoses fosfato e 
fosforilação oxidatíva. Os substratos para a respiração entram no 
processo respiratório em diferentes pontos das rotas, conforme re¬ 
sumido na Figura ll.L 

* A glicólise envolve uma série de reações executadas por um 
grupo de enzimas solúveis localizadas tanto no cítcfe>l quanto 
no plastídeo* Um açúcar, por exemplo a sacarose, ê parcial men¬ 
te oxidado via açúcares los fato de seis carbonos (hexose fosfa¬ 
to) e açúcares fosfato de três carbonos (trioses fosfato), para 
produzir um ácido orgânico — por exemplo, piruvato. O pn ,r 
cesso rende uma pequena quantidade energia como A f P v yo- 
der redutor sob forma donudeotídeopiridina reduzido, NADH 

* Na rola das pentoses fosfato, também localizada tanto no 
cítosd quanto no plastídeo, á glicose-ô-fosfatc» de carbo- 
nos é inicialmente oxidada a ribufose-5-fostãto de cinco car¬ 
bonos. Ü carbono é perdido como CO;, c o poder reduOr 
conservado na forma de duas moléculas de um outro nucleo 
lí d eo p i r id i n a red uzi d o N Á DP H. N as reações segu i ntes, f' 1 J 1 v 
ximas ac equilíbrio, a ribulose-5-fosfato e convertida em 
açúcares de trés a sete carbonos. 
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■ No ciclo do ãcfdo cítrico, o piruvato é completamente oxida¬ 
do a CO; f neste processo é gerada uma quantidade conside¬ 
rável de poder redutor flfi NADH + 4 FADH; equivalentes 
por sacarose). Com tuna exceção (surinato desidrogenase), es¬ 
tas reações envolvem uma série de enzimas localizadas no 
compartimento aquoso interno, ou matriz, das míEotòndrias 
(ver Figura 1L5). Conforme será discutido mais tarde, a súd¬ 
ita to desidrogenase está localizada na membrana mitocon- 
drial interna, 

• Na fosftifílaçao oxidattva, os elétrons são transferidos ao lon¬ 
go de urna cadeia de transporte de clclrons, que consiste de 
um conjunto de proteínas de transporte de elétrons ligadas à 
membrana mitocondríal interna. Tal sistema transfere elétrons 
do NADH (e espécies relacionadas) — produzidos durante a 
glicose, a rota das pen toses fosfato c o ciclo do ácido cítrico 
— ao oxigénio, lista transferencia de elétrons libera uma gran¬ 


de quantidade de energia livre; muita da qual é conservada 
por meio da síntese de ATP a partir de ADP e l\ (fosfato inor¬ 
gânico), catalisada pela enzima ATP sinta se Coletiva mente, 
as reações redox da cadeia de iransp* irte de elétrons e sínte¬ 
se de- ATP são chamadas de fosforilação oxídatíva. Ktu está¬ 
gio final completa a oxidação da sacarose. 

Nicotínamida adenína dinudeotídeo (NAD-/NADH.) é um 
co-fator orgânico (co-enzima) associado a muitas enzimas que ca¬ 
talisam reações redox celulares. O NAD* éa forma oxidada do cu- 
fator e ele sofre uma reação reversível envolvendo dois elétrons 
que produz NADH (Figura 11.2): 

NAD- + 2e- + H* -> NADH 

O potencial de redução-padrão para este par redox é de cerca 
de -320 mV, o que o faz um redutor relativa mente forte íi. é, um 
doador de elétrons). O NADH, portanto, é uma boa molécula na 
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qual constara energia livre «sutegãdá pelos delrons liberaiM-- 
durante as oxidèções pfl&ép à passo dà glicóHse e do O# do »«> 
citrico Um composto réláCÍÒnádo, niêòHnamida adenma dinudc- 
àt Um fosfata (NADP7NAPrH), fmáotâ m rènções redox da 
íoírtwínUw t ver dpi tufo 8) c da rota oxidativa das pentoses osta- 
tir cie também partieipá do metabolismo mitoeondml (Meller e 
iíásmusson, 1998). Eiste assunto será discutido mais tarde neste ca- 

plh ' k \ oxidação do NADH pelo oxigénio via cadeia de transporte 
de elétrons libera energia livíé (220 kl moh' ou 52 kcal n|H) que 
fi0 venw a síntese de ATP, É possível elaborar agora um quadro 
m1 jt complexo da respiração, relacionado ao seu papel no meta- 
bo |i smo energético celular acoplando as duas reações que seguem: 

ÇrHaA, + Wh -> uci+ hh 2 o 

60 ADP + KH\ -> fiOATP + bOFEO 


p cve lembrado que nem todo carbono que entra na rota 
respiratória termina como CCK. Muitos intermediários da respira¬ 
ção são o ponto de partida para rotas que assimilam nitrogénio m 
forma orgânica, rotas que sintetizam mídeotídeos e lipídeos e mui¬ 
tas outras (ver Figura 11.13). 


Cv ICÓLlSE: UM PROCESSO CITOSÓLICO E PLASTÍDICO 

N as e ta pas i nic ias d a gl icó li se (das p a 1 a vras gregas g hfeos, "açú¬ 
car", e íysis, "quebra"), os carboidratos são convertidos a hexoses 
í, que sãnenlio quebradas em duas trioses fosfato. Em uma 
■ subsequente, conservadora de energia, as trioses fosfato são 
■I todas e reammjadas, sendo produzidas duas moléculas dc pi- 
■ ato, um ácido orgânico. Além de preparar o substrato para a 
i dação no ciclo do ácido cítrico, a gl icó Use produz uma pequena 
quar iidade de energia química sob forma de AT? e de NADH. 

Quando o oxigénio molecular não esta disponível — por exem¬ 
plo, em raízes vegetais em solos alagados — a glkólise pode ser a 
íonte principal de energia para as células, Para esta tarefa, as rolas 
fermenta ti vas, que estão localizadas no citosol, reduzem o piru- 
vato para reciclar o N ADH produzido na glicólise. Mesta seção, 
serão descritas as rotas glicoJíticas e fermentativas básicas, enfati¬ 
zando as características específicas para as células vegetais. No fi¬ 
nal, será discutida a rota das pentoses fosfato. 

A glkòlise converte carboidratos em piruvato, 
produzindo NAOH e ATP 

A glicólise ocorre em lodosos organimos vivos (procariontes e 
eucariontes). As principais reações associadas as rotas glicolítiea e 
ícmnentatíva clássicas em plantas são quase idênticas àquelas de cé¬ 
lulas animais (Figura 11,3). Mo entanto, a glicólise em plantas tem 
características reguladoras singulares, assim como uma rota glicoli- 
Uca parda! paralela em plastidéOs e rotas enzimáticas alternativas 
pLira várias dapas dtosólicas. Em. animais, o substrato para a gticóli- 

|r a lílicust, v i! produto final, o piruvato. Uma vez que na maioria 
das plantas a sacarose é o principal açúcar translocado e, portanto, a 
forma de carbono que a maioria dos tecidos nâo-íptossintéticos inv 
porta, ela (e não a glicose) pode ser considerada como o verdadeiro 
substrato de açúcar para a aspiração vegetal Qs produtos finais da 
glicólise vegetal incluem um outro ácido organiceç o malato. 

Nas etapas iniciais d.i glicólise, a sacarose ê decompostá nos 
dois monussacarideob - glicose e írutose — que podem pronta¬ 


mente ingressar na rola glicnlílka. Sãoconhe- idas duas rotas para 
a degradação da sacarose em plantas, sendo qu* ambas partici¬ 
pam do descarregamento deste açúcar do flnema (ver Capítulo 10) 

Na maioria dos tecidos vegetais, a sacarose sintase, localizada 
no citosol, é usada para degradar sacarose, combinando sacarose 
com UI )P para produzir fnjtose e UDF-glicose. A UDP-glicose fo^ 
íorilase, então, converte UDP-glicose e piro tosta fo (PP,) em UTp ç 
glícose-ó-fosfato (ver Figura 113). Em alguns tecidos, invertases 
presentes na parede celular, no vatúolo ou no citoèol Hidrnlísam a 
sacarose cm suas duas hexoses componentes (glicose e frutosei 
As hexoses sáo, então, fosíoritodas em uma reação que utiliza ATI 3 , 
Enquanto a reação da sacarose sinta se aproxima-se do equilíbrio, a 
reação da inverta se libera energia suficiente para ser essencialmente 
irreversível. 

Os ptostídeos, como clomplastos ou íúniloplastos (ver Capi¬ 
tulo 3), também podem ftirnecèr substratos parn a glicólise. O ami¬ 
do c sintetizado e catabolizado somente em plastídóos (ver Capítulo 
K) e o carbono obtido da degradação do amidi' entra na rota glko- 
lítica no d toso! primaria mente comohexose fosfato (que étrans lo¬ 
cada para fora dos amüoplastosj ou triose fosfato (a qual é 
trans locada para fora dos doroplastos). Os produtos fotossintéti- 
cos também podem entrar diretamente na rota glicolítiea como tri¬ 
ose fosfato (Hoefnagel e cols., 1998}. 

Qs ptostídeos convertem amido em trioses fosfato usando um 
conjunto separado de isozimas glicolíticas, que convertem hexo¬ 
ses fosfato a trioses fosfato. Todas as enzimas mostradas na Figura 
11.3 foram encontradas em níveis suficientes para sustentar as ta¬ 
xas de respiração observadas em. tecidos vegetais intactos. 

Ma fase inicial da gücólise, cada unidade de glicose ê fosfo- 
rilada duas vezes e, então, é quebrada, produzindo fina Imente 
duas moléculas de triose fosfato. Esta série de reações consome 
de duas a quatro moléculas de ATP por unidade de sacarose, 
dependendo de a sacarose ser quebrada pela sacarose sintase ou 
pela invertase. Tais reações também incluem duas das três rea¬ 
ções esseneiaImente irreversíveis da rota glicolítiea, que são ca¬ 
talisadas por hexoquinase e íosíofrutoquiria>e (ver Figura 11.:b 
A reação da fosfofrutoquinase é um dos pontos de controle da 
glicòlise, tanto em plantas quanto em animais. 


A fase ík conservação tk energia da gUcôlise, As reações di>- 
cu tidas até agora transferem carbono dos diversos paok de subs¬ 
trato para trioses los fato, Uma ve/ que o gl i cera ldfiído-3-fos talo 
é formado, a rota glicolítiea pode começara extrair energia utili¬ 
zável na fase de conservação de energia. A enzima gliceraldeídf 
3-fosfa to dêsídrogenáse catalisa a oxidação do aldeído a um acido 
carboxílico^ reduzindo NAD + a NADH. Tal reação despreni.lt. 
energia livre suficiente para permitir a fosforitoção (usando 
fato inorgânico) do gliceraldeído-3-fo&fato, para produzir h>b]V 
fosfügl ice rato. Q ácido carboxílico fosfcrilado no carbono 1 
1,3-b i s fos fo gl i ce ra to (ver Figura 11,3.) t e m u ma gr a n d e e i u 1 :rg 1 
livre padrão de hidrólise (-49,3 kj moh 1 ou -11,8 kcal mol -1 )- As 
sim, o 1,3-bisfpsfüglicerato é um forte doador de grupos hisiatn- 

Na próxima etapa da glicõlíse, catalisada pela fosfoghcerate 
quinase, o fosfato no carbono 1 é transferido para uma molAn ■! 
de ADR produzindo ATPe .VfosfogJicurato. Tara cada saca rose qut 
entra na rota são gerados qualro Al IN por esta reação — um P' 1IJ 
c a d a moléc u I a d e 1 ,3-bi s fos fogl icera to. 

Este tipo de síntese de ATP, tradiciona l mente denominada tos- 
forHaçào em nível de substrato, envolve u transterèncía direta dt 
um grupo fosfato de urna molécula de substrato para ü. ADI 1 , ks 
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mando ATT, Como será visto, a síntese de ATP por füsforilação em 
nível desubslralo tem mecanismo di-Stírilà da síntese de ATT pelas 
\7'P smEases envolvidas na fosforiLição oxida ti va em mitocôndri- 
[que se descreverá mais tarde neste capitulo) nu na fotofosfori-- 
laçào em doropíastos (Capitulo 7). 

Nas duas reações seguintes, ó fosfato no 3-fosfoglictTák» é 
transferido para o carbono 2 e, então, uma molécula de água é 
removida, produzindo o composto fosfoenolpiruvato (PEP), Ogru- 
po fosfato no J’FP tem unia alta energia livre padrão de hidrólise 
í -o Ik.J moí' ou 14 r 8 kcal rm if T, 11 que faz do PEP um doador de 
fosfato extrema mente adequado para a formação do ATP. Usando 
PP P como substrato, a enzima piruvato quina se catalisa uma se¬ 
gunda íusforilação em nível de substrato, para produzir ATP e pi- 
nr va to lista etapa final, que é o terceiro passo essencial mente 
orsivel na glicóiise, produz quatro moléculas adicionais de ATP 
para cada sacarose que ingressa na rota. 

As plantas têm reações glicoliticas alternativas 

A seqüénda de reações, que leva à formação de piruvato a 
part ir da glicose, ocorre em todos os organismos que realizam gli- 
cólise Ademais, os organismos podem operar esta rota na direção 
inversa, para sintetizar açúcar a partir de ácidos orgânicos, proces¬ 
so conhecido como gliconeogénese. 

A gliconeogénese não é comum em plantas, mas opera em 
sementes de algumas espécies, como mamona e girassol, que ar¬ 
mazenam uma quantidade expressiva de suas reservas de carbo¬ 
no sob forma de óleos (triacilgliceróis). Depois que a semente 
germina, por gliconeogénese, a maior parte do óleo é convertida a 
sacarose, que é, então, utilizada para sustentar o crescimento da 
plântula, Na fase inicia] da glicóiise, a gliconeogénese sobrepõe-se 
á rota de síntese da sacarose, a partir da tríose fosfato fotossintética 
descrita no Capitulo S, que é ti pica para plantas. 

Como a reação glkolítica catalisada pela fosfofrutoquinase 
ATP-dependente ê essencial mente irreversível fver Figura 11.3), 
uma enzima adicionai, írutose-1,6-bífosfatase, converte fmtose-1,6' 
bi fosfato a fnitose-6-fosfato e F, durante a gliconeogénese. A fosfo- 
irutoquínase ÀTP-de pendente e a f ru tose-1,6-bi fosfata se repre- 
sentam um importante ponto de controle do íluxo de carbono por 
intermédio das rotas gl ice titica / glí com ogéni ca, tanto em plantas 
quanto em .mimais, assim como na síntese de sacarose em plantas 
(ver Capitulo &), 

hm plantas, a interconversão da frulose-fr- los lato e da fruto- 
sed A-bifosfatu torna-se mais complexa, devido à presença de u ma 
vii/ima (dtosólica) adicional, uma fosfofrutoquinase PPj-depen- 
.1' nte (pírotosfatoTrutose-õ-fosfato 1-fpsfotransferase), que catali- 
sa seguinte reação reversível (ver Figura 11 3): 

Fnitnse-6-P + PP, frutose-l,ód\ + P, 

''"dr 1 depresenla fosfato e ÍÇ, bi fosfato. A fosfofrutoquinase PP r 
ependenle é encontrada no cítosol da maioria dos tecidos vege- 
ais em níveis que são consideravelmente mais altos do que aqueles 
a íosíofrutoquinase ATP-dependente (Kroger, 1997). A supressão 
a osfofiutoquinase FP^dependente em batata transgênica mos- 
Ou qúe ela contribui para o fluxo glicolírlco, embora nau seja çsr 
^ncia] para a sobrevivência da planta, indicando que outras 
wiz imas podem assumir sua fui çáo. 

A reação catalisada pela Josíofrutoquinasc J > P,-dependente é 
P f ontamente reversível, mas é pouco provável que opere na sínle- 
m d « SacaiOsé (üennis e Dlakely, 2000). Tal como a fòsfofrutoqui- 


nase M T-dependerte e a Irutosc^fi-bjíosfatase, esta iw.imfa pa¬ 
rece ser regulada por flutuações no metabolismo celular (discuti* 
das mais adiante neste capítulo), sugerindo que, sob determinadas 
circunstancias, o funcionamento da rota. glkolítica em plantas di¬ 
fere daquele que ocorre em muitos outros organismos (ver Ensaio 
11.1 na Internet). 

No final da seqüénda g Neolítica, as plantas tém rotas aSternntk 
vas para metabolizar o PEP. Em uma rota, o PEP ú carboxilado pela 
enzima dtosólica de ocorrência generalizada, PEP carboxílase, patâ 
formar o ácido orgânico oxaloacetato (OAA) 0 OAA é t então, redu¬ 
zi do a mii la to pela ação da ma la to desíd rogem se, que emprega o 
NADH como fonte de elétrons, desempenhando um pape! similar 
àquele das desidrogenases durante o metabolismo fermenta ti vo (ver 
FígUra 11. 3). 0 riiaJato resultante pode ser armazenado por meio do 
transporte ao vacúolo ou transportado ã mitocôndria, onde pode 
ingressar no ciclo do ácido cítrico. Assim, a operação da piruvato 
quinase e da PEP carboxilase pode produzir ácidos orgânicos alter- 
nativos — piruvato ou mala to — para a respiração mitocondrial, 
e m bi >ra o pi ru va tu p rtd omin e na ma i l >ri a d os lec i dr is 

Na ausência de üj, a fermentação regenera o NAD" 
necessário para a glicóiise 

Na ausência de oxigênio, o ciclo do ácido cítrico e a íosforila¬ 
ção oxida ti va não podem funcionar. Assim, a glicóiise não pode 
continuar a operar porque o suprimento celular de NAL> é limita¬ 
do e, uma vez que todo o NAD fica aprisionado no estado redu/i* 
do (NADH), a reação catalisada pela glicereldeído-3-fosfatu 
desidrogenase nao pode ucorrer. Para superar o problema, as plan¬ 
tas e outros organismos podem prosseguir na metabõlização do 
piruvato, realizando uma ou mais U >rmasde metabolismo fermen- 
t .1 ti vo (ver Figura 11.3). 

Na fermentação alcoólica [comum em plantas, mas bem mais 
conhecida em função do fermento de cervejaria), as enzimas piru¬ 
vato desearbüxílase e álcool desidrogenase atuam sobre o piruva¬ 
to, produzindo, ao final, etanol e CO e oxidando NADH no 
processo Na fermentação do acido láctico (comum em museu lo 
de mamíferos, mas também encontrada em plantas), a enzima lac¬ 
tato desid rogenase utiliza NA Dl I para reduzir piruvato a lactato 
regenerando, assim, NA Da 

Sob algumas circunstancias, os tecidos vegetais podem ser sub¬ 
metidos a concentrações baixas (hipóxicas) ou zero (anóxica) de oxt- 
gênío-ambienle, forçando-as a realizar o metabolismo fermenta ta vo. 
0 exemplo mais bini estudado diz respeito a solos alagados ou sa¬ 
iu rad os, nos quais a difusão do oxigénio é suficientemente reduzi¬ 
da, de modo a tomar os tecidos radiculares liipóxicos. 

No milho, a resposta inicial a baixa concentração de oxigênio è 
a fermentação do ácido láctico, mas a re.sposla subsequente é ã feN 
mentação alcoólica. Acredita-se que o etanol seja um produto final 
mvttvs tóxico da fermentação, porque ele se difunde pára fora da 
célula, enquanto que o lactato acumula-se v promove a addiííeução 
docitúsol, km vários outros casos, as plantas funcionam sob condi■ 
ções quase anaeróbicas, realizando algum tipo de fermentação. 

A fermentação não libera toda a energia disponível em 
cada molécula de açúcar 

Antes de se concluir o tópico da glicóiise, e necessário <. onsi 
derar a eficiência da fermentação. Ejkiàiciu éaqui definida lamioa 
CJiergia conservada sob forma de ATP, em relação a energia potm 
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FIGURA 11.3 Reações da glic■ iiisc b e fermentai *io vügelais 
íA) Na rota principal, a sacarose é oxidada ao ácido orgânico piruvato, 
A> selas duplas indicam reações reversíveis; as setas simples, reações 
c$senrialrm?nte irreversíveis, (B) As estruturas dos intermediários. F, 
fosíato; |\, hiÍLísiaia 


cia Intente disponível em uma molécula de sacarose, A nuidança- 

padrão de energia livre (AÜ 1 ) para a oxidação completa da sacaro- 

j £<? ví s (1-3*80 kcal mol-lj: O valor de àG° para a síntese 

■ t ,r ^^ J ^ moH (7,7 kcal mo! ->). No entanto, sob condições 

não padronizadas, normalm ente existentes tanto em células de ma- 

mi feros quanto de vegetais, a síntese de ATP requer um acréscimo 

de energia livre de aproximadamente 50 kj mol 1 <! 2 kcal moU 1 ). 

^ -ua urna discussão sobre energia livre, ver Capitulo 2 na Inter¬ 
net.) 

Considerando a síntese liquida de quatro moléculas de ATP 
para cada molécula de sacarose que é convertida à etanol (ou lac- 
a eficiência da fermentação anaeróbica é de aproximadamente 
L |J 3 P en S 4%. A maioria da energia disponível na sacarose perma¬ 


nece no subproduto redu/ido da fcrn|bntaçno: lactato ou etanol. 
Durante a respiração nc rábica, u piruvato produzido pela glicólise 
é transportado para dentro da mitocõndna, onde sofre nova oxi- 
dação, resultando em uma conservação muito mais eficiente da 
energia livre original mente disponível na sacarose. 

Em decorrência da baixa eficiência de conservação de energia 
na fermentação, uma maior ta*a de glicólise é requerida para sus¬ 
tentar a produção de ATP necessária para a sobrevivência celular, 
isto é denominado efeito Pastear, em homenagem ao microbiolo- 
gista francês Louis Pasteur, que foi o primeiro a perceber ta! efeito, 
quando os fermentos mudaram da respiração aeróbica para a fer¬ 
mentação alcoólica anaerbbiia. As maiores taxas de glicólise resul¬ 
tam das mudanças nos níveis de metabólítos glkoJíticos, assim 
como do aumento na expressão de genes que codificam enzimas 
da glicólise e fermentação (Sachs e cols., 1996), 

A gíkòlise vegetal é controlada por seus produtos 

hi vivo, a glicólise parece ser regulada no nível da íosfürilação 
da frutose-6-fosfatü e da reposição do PEP. Ào contrário dos ani¬ 
mais, AMP e ATP não são efetores importantes da fosíofrütoqui- 
nase e da piruvato quinase. A concentração citosolica de PEP, um 
inibidor potente da fosfofrutoquinase ATP-dependente dos vege¬ 
tais, é um regulador mais importante da glicólise vegetal, 

O efeito inibitório do PEP sobre a fosfofrutoquinase é forte- 
mente diminuído por fosfato inorgânico, fazendo da razão riíosó- 
lica entre PEP e Pj um fator critico no controle da atividade glicoiítica 
vegetal. A piruvato qitinase e a PEP ca rbuxilase enzimas que me- 
tabolizam o PEP nas últimas etapas da glicólise (ver Figura ITT), 
são, por sua vez, sensíveis h inibição por retroalimentação pelos 
intermediários do ciclo do ácido cítrico e seus derivados, incluin¬ 
do ma la to, citrato, 2-oxoglutarato e glutamato. 

Nas plantas, portanto, o controle da glicólise vem "de baixo 
para cima'" (do inglês, fojffnm j ipY (ver figura 11.12), com a regu¬ 
lação primária no nível do metabolismo do PEP pela piruvato 
quinose e pela PEP carboxilase, e com a regulação secundária 
exercida pelo PEP na conversão da frutose-6-fosfato em frutose- 
Un-bi tos fato (ver Figura II 3), Em animais, o controle primário 
opera na fosfafrutoquinase e o controle secundário na piruvato 
quina se. 

Um benefício do controle de baixo para cima" da glicólise 
é permitir as plantas controlar o fluxo glicoJítíco líquido para pi¬ 
ruvato, independentemente de processos metabólicos relaciona¬ 
dos, como o delo de Calvin e a interccn versão saca rose- triose 
fos fato-amido (Plaxtcm, 19%), Um outiço benefício desse meca¬ 
nismo de controle é a glicólise poder ajustar-se ã demanda por 
preeu rsores b ê l >ss i n te 1 i cos. 

A presença de duas enzimas que meta boi i/am o PEP em célu¬ 
las vegetais — piruvato quinase e PEP carboxílase — tem conse¬ 
quências não muito claras para o controle da glicólise Embora as 
duas enzimas sejam inibidas por metabéttlos similares, a FEÍViir- 
boxilase pode, sob certas li mdições, realizar uma reação de dest io 
ao redor da piruvato quinase. O ma la to resultante pode, então. 


'M. <J e I A v\pn?jss,' 3 L) '\El' l>,i i \o |.m m L'j m ,i Lm dir/. j. í 1 ipre* s*i(» lmti m^ii > >.«í ntt u}■ 
iflfrimlo-si'uo Nilu díqwoanUn.ikd.í-Sf p»ir n iriLiliiivjil.iç/uK ii.i qu.il |ii,nhKi,- 
ni.it-. Jr, iirul C“íIií büíitkOdo procedo ri>piratene n^iil.nii a Jtividade tf e cji; mi.i 
qitrc.iliiljMim rt'ü^h> mais iniciais Ttf l- mu '1 -k-ii 1 proí essa 
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entrar no ciclo doáddo cítrico mitòcündiiai. Assim, a regulação 
"de baixo para cima" permite uma grande Hexibilídàde no contro¬ 
le da slicólise vegetal 

Suporto experimenta! pára mútHpIas rotas de metabolismo 
do PEP vem do estudo do plantas iTansgènicas de tabaco, com 
monos do do nível normal de piruvata quinase dtosohca em 
suas folhas (Plaxton, 1996). Nestas plantas, as taxas tanto de resph 
meão quanto de fotossíntea? foliar não foram aletadas om relaçao 
aos controles, com níveis do tipo selvagem de piruvato quinado. 
No entanto, o crescimento radicular reduzido nas plantas transge- 
niuis indicou que a reação da piruvato qumase não podia ser evi¬ 
tada sem alguns efeitos prejudiciais. 

A regulação da conversão da frutose-ó-fosfatosm fmtose-1,6- 
bi fosfato também é complexa. A frutose--2,6-hifosfato, uma outra 
hexose bifosfato, está presente em níveis variáveis no citosol (ver 
Capítulo S). Ela inibe de forma marcante a atividade da frutose- 

1.6- bJ fosfata se .cítosólica, mas estimula n atividade da fosioíiuto- 
qvwáse PPrdependente, Tais observações sugerem que a írutose- 

2.6- bifosfato desempenha um papel central na partição do fluxo 
entre as rotas ATP-dependente e IT, -dependente do metabolismo 
da íruiose fosfato, no ponto de cruzamento entre a síntese de saca¬ 
rose e a glicólise, 

ri entendimento dos níveis finos da regulação da glicólise 


. estudo das mudanças temporais nos níveis de metaboli- 
■■ .ri, 1999). Métodos envolvendo extração rápida e análise 
:;,mea de vários metábólitos — por espectrometria de mas¬ 
sa, por exemplo —estão agora disponíveis, em uma abordagem 
. Tornmada elaboração tk perfil metabólico (ver Ensaio 11.2 na In¬ 
ternet}, 


■ das pentoses fosfato produz NAOPH e 
nnediaríos biossintétkos 

A rota glicolítica não é a única disponde! para a oxidação de 
açúcares em células vegetais. Partilhando metábólitos em comum, 
a rola oxidativa das pentoses fosfato ítambém conhecida corno 
desvio itiis hexoses mnofosfato) também pode realizar esta tarefa (Fi¬ 
gura 11.4). As reações são realizadas por enzimas solúveis presen¬ 
tes no citosol e em plastideos, Geral mente, a rota nos plastídeos 
predomina em relação à rota cilosóiica (Dennls e cols., 1997). 

As primeiras duas reações desta rota envolvem os eventos 
oxid ativos que convertem a glicose-S-fosfato de seis carbonos em 
um açúcar de cinco carbonos, a ribulose-5-fosfato, com a perda de 
uma molécula de CCh e a geração de duas moléculas de NADPH 
ie não de NADH). As demais reações da rota convertem ribulose- 
õ-íosfato nos intermediários glícolíticos gliceraldeído-3-fosfato e 
frutose-6-íosfato. Como a glicose-6-fosfato podes ser regenerada a 
partir do gliceraldeído-3-fosfato e da fru tose-6-fosfato por enzimas 
glico titicas, para seis voltas do ciclo, pode-se escrever a reação da 
seguinte íorma; 

6 glicose-6-P +12 NADP* + 7H,0 -> 

5 glícose-6-P + 6 C0 2 + P, + 12 NADPH + 12 H t 

O resultado líquido é a completa oxidação de uma molécula de 
glicose-b-fosfato a CO^com a síntese concomitante de 12 molécu¬ 
las de NADPH. 

Estudos de liberação de 1 CÜ 2 de glicose isotupicamente mar- 
cada indicam que a gljcõlise é a rota de degradação dominante 
contabilizando de 80 a 95% do fluxo total de carbono na maioria 
dus tecidos vegetais. No .enbuUu, a rola das peníuses fosfato con¬ 


tribui para o fluxo., r estudos de desenvolvimento indicam que sua 
contribuição aumenta ã medida que as células vegetais se desen¬ 
volvem de um estado meristemático para um estado mais diferem 
ciado (Ap Rees, 19B0). A rota oxida ti va das pentoses fbfefato 
desempenha diversos papéis no metabolismo vegetal: 

«» O produto cias duas etapas oxidativas é N ADPH e acredita-se 
que este governe as etapas de redução, associadas a várias 
reações bíossintéticas que ocorrem no citosol. Em plastídeos 
não-verdes, como os amiloplastós, e em doroplastos que fun¬ 
cionam no escuro, a rota também pode suprir NADPH para 
reações bíossintéticas, como a biossíntese dé lipídeos e a assi¬ 
milação de nitrogênio. 

* Como as mitocóndrias vegetais são capazes de oxidar NA¬ 
DPH citosólico através de uma NADPH desidrogenase 3oca- 
lizada na superfície externa da membrana interna, parte da 
força redutora gerada por esta rota pode contribuir para o 
metabolismo energético celular: isto é, elétrons do N ADPH 
podem terminar reduzindo CX e gerando ATP. 

* A rota produz ribose-5-fosfato, um precursor da ribose e de- 
sóxírríbose, requeridas na síntese de RN A e DNA, respectiva- 
mente. 

* U m ou tro in term ed i ã ri o n es ta ro ta , a eri t rose-4-fosfa to de q ua- 
tro carbonos, combiná-se com o PEP na reação inicial que pro¬ 
duz compostos fenólicos vegetais, incluindo a mi noa eidos 
aromáticos e precursores da lignina, flavonóídes e Htoalcxi- 
nas (ver Capitulo 13). 

* Durante os estádios iniciais do enverdeci mento, antes de o 
tecido foliar tornar-se fotoautotròíico, acredita-se que a rola 
oxidâtíva das pentosés fosfato esteja envolvida em gerar in¬ 
termediários do ciclo de Calvin. 

Côn tro le da ro ta oxida ti va. A ro ta ox ida ti va d as pe n toses los fa¬ 
to ê controlada pela reação inicia! da rota, catalisada pela glicose- 
6-fosfato desidrogenase, cuja atividade é fortemente inibida por 
uma alta razão entre NADPH e NADPx 

Na luz, no entanto, provavelmente ocorre pouca atividade da 
rota oxida ti va no doroplasto, pois os produtos finais da rota, fru- 
tose-h-fosfato e giiceraldeído-3-fosíato, estão sendo sintetizados 
pelo ciclo dq Calvin. Assim, a ação em massa vai governar as inter- 
conversões oxidativas da rota na direção da síntese de pen toses. 
Além disto, a glicose-6-fosfato desidrogenase será inibida durante 
a fotossíntese por uma alta razão entre NADPH e NADF* no cIck 
roplasto, assim como por uma inativação redutora envolvendo o 
sistema fèrrodoxína-tiorredoxina (ver Capítulo 8), 


O CICLO DO ÁCIDO CÍTRICO: UM PROCESSO DA 
MATRIZ MITOCONDRJAl 


Durante o século XIX, os biólogos descobriram que, na au¬ 
sência de ar, as células produzem etanol ou ácido láctico, enquan¬ 
to que, HxT presença de ar, as células consomem 0 : e produzem 
CO> e H : Q Em 1937, o bioquímico inglês, nascido na Alemanha. 
Plans A, Krebs, relatou a descoberta do rido do ácido cítrica — 
também chamado de ciclo do* ácido* tmtrfaxilkos ou ado de Kn'h. 


A elucidação do ciclo do ácido cítrico não somente explicou como 
o piruvato é degradado a CO: e FÇO; ele também salientou o con- 
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FIGURA 11.4 Reações da rola okjJ.iiiv,s djs pen toses í os fato t-tn plantas supirriorv* l J , fosfato 
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eeitochave de eidos em rotas metabólicas, Po r esta descoberta, 
Hanz Kiebs foi agradado cotn o Prêmio Nobel em fisiologia e me¬ 
dicina em 1953. 

Como o ciclo líu ácido cítrico está localizado na matriz das 
mitocondrias, começa-se com uma descrição geral da estrutura e 
funcionamento mi tocondrial, conhecimentos obtidos principal me n- 
te por meio de experimentos com mitocôndrias isoladas (ver Tópi¬ 
co 11,1 na Internet). Então, serão revisadas as etapas do ciclo do 
ácido cítrico, enfatizando as características específicas às plantas. 
Vau todas as propriedades específicas as plantas, serão considera¬ 
das as formas como elas afetam a função respiratória, 

As mitocòndrias são organelas semi-autónomas 

A degradação da sacarose; a piruv|tolibera menos do que 25% 
da energia total da sacarose; a energia restante é armazenada nas 
duas moléculas de piruvato. As duas próximas etapas da respira¬ 
ção [o ciclo do ácido cítrico e a íosforilaçlo oxidai iva — i. é, o trans¬ 
porte de elétrons acoplado a síntese de ATP) ocorrem dentro de 
uma organela limitada por uma membrana dupla, a mitocôndria. 

Em electromicrografias, as mitoCóndrias vegetais — tanto in 
si tu quanto m rifm — normal mente se parecem esféricas ou em 
forma de bastão (Figura 113), variando de 03 a 1,0 pm de diâme¬ 
tro e tendo até 3 pm de comprimento (Douce, 1905). Com algumas 
exceções, as células vegetais têm um numero substanciaImente me¬ 
nor dc mitocòndrias do que o encontrado em uma célula animal 
típica. O número de mitocòndrias por célula vegetal varia e é em 
geral di reta mente relacionado á atividade metabólica do tecido, 
refletindo o papel mitocondrial no metabolismo energético. As cé¬ 
lulas-guarda, por exemplo, são anormalmente ricas em mitocôn- 
drias. 

As características ultra-estruturais das mitocòndrias vegetais 
são similares as das mitocòndrias de tecidos não-vegetais (ver Fi¬ 
gura 11.5). As mitocòndrias vegetais têm duas membranas: uma 
membrana externa lisa, que circunda completa mente uma mem¬ 
brana interna allamenle invaginada. As im aginações da membrana 
interna são conhecidas como cristas. Como consequência da área 
de superfície signifieatívamenté aumentada, a membrana interna 
pode conter mais de 50".. da proteína mitocondrial total. A fase 
aquosa contida dentro da membrana interna é conhecida como 
matriz mitocondrial e a região entre as duas membranas mitocon- 
dríais, como espaço íntermembrana. 

As mitocòndrias intactas são osmoticámente ativas, isto é, elas 
absorvem água ei Intumescem quando colocadas em um meio hi- 
posmótico, A maioria dos íons inorgânicos e moléculas orgânicas 
carregadas não é capaz de se difundir livremente para dentro do 
espaço matricial. A membrana interna é a barreira osmótica, A mem¬ 
brana externa é permeável a solutos que tenham uma massa mole¬ 
cular com menos do que aproximadamente 10.000 Da (ou seja, a 
maioria dos metabólitos celulares e íons, mas não as proteínas), A 
íraçüu Lipídica de ambas as membranas é principal mente formada 

por fostiáipídeos, 80% dos quais são ou fosfallilcolma ou fosfate 
ditejànolamma, 

C < nn,o os c U jroplastos| a s m i It>c6nd rias sã o urga nel □ s sem i-au- 
lònomas, porque contêm ribossomas, RN A e DNA, que codificam 
um número limitado de proteínas mitocondriais. As mitocòndrias 
vegetais são, assim, capazes de realizar as várias etapas da síntese de 
proteínas e de transmitir suas iníormações genéticas. Às mitocòrv 
drias proUferarri-se segundo divisões por fissão de mitocòndrias pre- 
existen tes e nãr3 pt n bit>gênese de ? iom da t irganela. 


O piruvato entra na mítocõndria e é oxidado através do 
ciclo do áddo cítrico 

Conforme já mencionado, o ciclo do ácido cítrico também é 
conhecido como o ciclo dos ácidos trica rboxílicos, devido á impor¬ 
tância do ácido cítrico (citrato) e do isodtrico (isocitrato), que são 
ácidos tricarboxílicos que atuam como intermediários iniciais (Fi¬ 
gura 11.6). Este ciclo constitui o segundo estádio da respiração e 
ocorre na matriz mitocondrial. Sua operação exige que o piruvato 
gerado no citosol durante a glicólise seja transportado pela mem¬ 
brana impermeável interna da mítocõndria, por meio de uma pro¬ 
teína de transporte específica (como será descrito em breve). 

Uma vez dentro da matriz mitocondrial, o piruvato é descar- 
boxilado, em uma reação de oxidação, pela enzima piruvato desi- 
drogénnsÈ. Os pnxáutos são NADbl (do NAD t ), CCK e ácido acético 
na forma de acetil-CoA, no qual uma ligação tioéster liga o ácido 
acético a um co-fator contendo enxofre, a coenzima A (CoA) (ver 
Figura 11,6). A piruvato desídrogenase existe como um grande com¬ 
plexo de várias enzimas que catalisam a reação global, cm um pro¬ 
cesso de três etapas: descarboxilação, oxidação o conjugação com 
Co A, 

Na próxima reação, a enzima citrato rintase combina o grupo 
acetil do acetil-CoA com um ácido cíicarboxílico de quatro carbo¬ 
nos (oxaloacetato, O A A) para gerar um ácido trica rboxílíco de seis 
carbonos (citrato). O d trato é, então, isomerizado a i soei trato pela 
enzima a com te se. 

As duas reações seguintes são desçarboxilações oxidativas su¬ 
cessivas, sendo que cada uma delas produz um NADH e libera 
uma molécula de CO:, produzindo uma molécula de quatro car¬ 
bonos, sucmil-CoA. Neste ponto, três moléculas de CO> foram pn> 
duzidas para cada piruvato que ingressou na mítocõndria, ou l_ 
CCb para cada molécula de sacarose oxidada. 

Durante o restante do ciclo do ácido cítrico., sucinü-CoA é oxi¬ 
dado a OAA, permitindo a operação continuada cto ciclo. Inicial¬ 
mente, a grande quantidade de energia livre disponível na ligação 
tioéster do sucinit-CoA é conservada por meio da síntese de ATP a 
partir de A DP e P„ por uma fosforilação em nível de substrato cata¬ 
lisada pela surinil-CoA smtetese (lembrar que a energia livre dispo¬ 
nível na ligação tioéster do acetil Co A foi utilizada para formar uma 
ligação carbono-carbono na etapa catalisada pela citrato síntese). O 
s urina to resultante é oxidado a fu ma rato pela suei na to desidrage- 
nase, que é a única enzima do rido do árido cítrico associada a mem¬ 
branas e também parte da cadeia de transporte de elétrons (que e u 
próxímo tópico importante a ser discutido neste capítulo). 

Os elétrons e prótons removidos do sucinato terminam não 
no NàD\ mas em outro co-fator envolvido em reações redóx: a 
FAD(flavína adenina dinucleotídeo), ligada cova lente mente ao sítio 
ativo da suei na to desidrogenase, e que sofre uma redução reversí¬ 
vel com dois elétrons para produzir FADHi {ver Figura 112). 

Nas duas reações finais do ciclo do ácido cítrico, o fuma rato e 
hidratado para produzir ma lato, que e subsequentemente oxida¬ 
do pela ma la to desid rogenase, para regenerar OAA e produzir outra 
molécula de NADH, O OAA produzido é agora capaz de reagir 
com outro acetil-CoA e continuar o ciclo, 

A oxidação em etapas de uma molécula de piruvato na núto* 
cõndria dá origem a três moléculas de CO_\, sendo que a maior 
parte da energia livre liberada durante estes oxidações é consen ,i 
da na forma de quatro NADH eum FADH2. Além disso, urna mo¬ 
lécula de ATP é produzida por uma fosforilação em nível de 
substrato durante o ciclo do ácido cítrico. 
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FrGLTRA 11 S Estaifura das mjtot^ndriM vcjgítiiTS fAt Representação tridimensional do 
mri., Tnitivõndria. iriüslTandci íis invagin ações da membrana interna, denominadas cristas, 
>lSS j ni ciMTio a ItK^Jizaçãts da matriz e os espaços mtcrmerftbranâs (ver táhíbcm Figura 
11 irti (f>} Elcctnimicmgrafia de mikKôndirias em uma o-lula de mesofib de Vicia fito 
amnig e Stecr, 1996). 
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Todas a ■o enzimas associadas ao ciclo do ácido cítrico são en¬ 
contradas nas mitocòndrias vegetais. Algumas delas podem estar 
associadas em complexos muItienzimáticos, os quais facilitariam 
o movimento de melabolitos entre as enzimas. 

0 rido do ácido cítrico em plantas tem características 
singulares 

As reações do ciclo do ácido cítrico destacadas na Figura 11.6 
não são tòdas idênticas àquelas realizadas pelas mitocôndriasanb 
mais. A etapa catalisada pela sucinil-CoA sinklase, por exemplo, 
produz AFP em plantas e CTP em animais. 

L'ma característica do rido do ácido cítrico em plantas, au- 
enteem muitos outros organismos, o a atividade significativa da 
enzima málíca NAD\ que foi encontrada na matriz de todas as 
mitocóndrias vegetais a lê hoje analisadas. Esta enzima catalisa a 
■scarboxilação oxida ti va do mala to: 

Ma lato + MAO —>■ Jfóruvato + CO^ + NADH 

A presença da enzima málíca NAD‘ permite ás mitocôndrias 
■■ ''gelais operarem rotas alternativas para o metabolismo do PEP 
, tr ' Vâ do da glicólise, Conforme já descrito, o malato pode ser sin¬ 
tetizado a partir do PEP nu citosol, por meio das enzimas PEPcar- 
üJíilase e malato desidrogena se (ver Figura 113). 0 ma la to é, então, 
transportado para a matriz mitocondrial, onde a enzima málíca 
pode oxidá-lo a piruvato, láJ reação possibilita a completa 
u> ' l dação liquida dos intermediários do ciclo do ácido ritrico, como 
palato (Hgura 1J 7 A > ou citrato {Figura 11.711) (0 lí ver e Mclntosh, 


Aí tema ti va mente, o malato produzido por intermédio da PEP 
carboxilase pode repor os intermediários do ciclo do árido cítrico 
utilizados em biossintese. Às reações que podem repor intermedi¬ 
ários em um ciclo metabólico são conhecidas como aimpterótim* 
Por exemplo, a exportação de 2-oxog luta rato para a assimilação 
do nitrogênio no cloroplasto vai provocar uma falta de malato. 
necessário para a reação da citrato sintase. Este malato pode ser 
reposto pela rota da PEP ca rbovi la se (Figura 1F.7C). 

A presença de uma rota alternativ a para a oxidação do malato 
é consistente com a observação segundo a qual muitas plantas, 
além daquelas que realizam o metabolismo ácido das crassuláceas 
(ver Capitulo 8), armazenam quantidades significativas de malato 
em seus vacúolos centrais. 

TRANSPORTE DE ELÉTRONS E SÍNTESE DE ATP NA 
MEMBRANA MJTOCONDRIAL ÍNTERNA 

O VI P é o carregador de energia utilizado pelos células para 
governar processos metabólicos, e a energia química conservado 
durante o ciclo do ácido cítrico sob formas de NADH e FADHj 
(equivalentes redüx com elétrons de alta energia) precisa ser con¬ 
vertida a ATP para realizar trabalho útil dentro da célula, Este pro¬ 
cesse dependente de Í.K, denominado fosfori Lição oxidativa. 
ocorre na membrana mi toeondrial interna. 

Nesta séçâo, será apresentado o processo pçla qual o nívelde 
energia dos elétrons é reduzido de maneira gradual e conservado 
na forma de um gradiente eletroquímieo de prótons através da 
membrana niitoconjrial interna. Embora fundamcntulutenle un 
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FIGURA 11 .,6 Reações v enzimas dei ciclo do ácido cítrico vegetal. 0 piru va to é completam ente oxidado a trcs moléculas de C0 2 . Os elétrons 
■ I arados durante estas oxidações são utilizados para reduzir quatro moléculas de NAD* a NADH c uma molécula de FAD a FADH : , 


iir em toda& as células aeróbicas, a cadeia de transporte de elé- 
Ir-ms í m plantas {e fungos) contém múltiplas NAD(P)Hs desidro- 

genases e uma oxidase alternativa, não encontrada em mitocóndrias 
de mamíferos. 

Será examinada também a enzima que utiliza a energia do 
gradiente de prótons para sintetizar ATP; a í-JyATP úntase. De- 
püis de pesquisar os diversos estádios na produção de ATP, será 
l' , Hu um resumo das etapas de conservação de energia em cada 


estádio, bem como os mecanismos reguladores que coordenam di¬ 
ferentes rotas. 

A cadeia de transporte de elétrons catalisa o fluxo de 
elétrons do NADH ao O z 

Para cada molécula de sacarose oMdada pela glicóJise e rotas 
do ciclo do ácido cítrico, quatro moléculas de NAD11 são geradas 
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Assimilação 
do nitrogênio 

FIGURA 11.7 A enzima málica ■ ■ a PEP carboxilase conferem as 
r^iFicjk flexibilidade metabólica parj o metabolismo do 
"■ , í | H.'no]pi_njvdto. A enzima mãlicii possibilita às mitocõndrias dos 
‘^■íais oxidar s t.O tanto maJato IÁ) quaníu citrato (ti), sem o 
1 Jl vy]vimenlo do piruvato originário da glicolíse. A ação conjunta dá 
■ Cjar ^ ü5í il3se e da piruvato quinase convertem o PEP gjkolítieo a 2- 
'•«uh» lara tu, que é utilizado na assimilação do nitrogênio (C). 


no citnsul ló moléculas de NADH mais quatro moléculas de 
FADHn (associada à surinato desidrogenasej sãn geradas na ma¬ 
triz mitocondrial, Taís compostos reduzidos precisam ser reoxida- 
dos ou todo o processo respiratório pára. 

A cadeia de transporte de elétrons catalisa um fluxo de elé¬ 
trons do NADH (ou FADIUj ao oxigénio, o aeeptor final de elé¬ 
trons do processo respiratório, Para a oxidação do NADH r a 
transferência global de dois elétrons pode ser assim escrita: 

NADH + H* + 1/20; -> NAD^ + I DO 

A partir dos potenciais de redução dos pares NÀDH-NAD' 
1-320 mV) e H;(M/2CK (+SÍQmV), é possível calcular que a ener¬ 
gia livre padrão desprendida durante esta reação global HíFAE 0 ) 
é cerca de 220 kl moí -1 153 kcal mol -1 ) para cada dois elétrons 
(para um discussão detalhada sobre energia livre padrão, ver 
Capítulo 2 na Interne'), Como o potencial de redução do suei- 
nato-íumnrato é maior (+30 mV), apenas 132 kj moH (36 kcal 
mol ] ) de energia são liberados para cada dois elétrons gerados 
durante a oxidação do sudnato. O papel dn cadeia de transporte 
de elétrons 0 realizar a oxidação do NADH (e FADFFj e, no pro¬ 
cesso, utilizar parte da energia livre desprendida para gerar um 
gradiente ele troquí mico de prótons, ApH ‘, através da membrana 
mitocondrial interna. 

•í 

A cadeia de transporte de elétrons das plantas contem 11 mes¬ 
mo conjunto de carregadores de elétrons encontrado nas mitoçòn- 
d rias de outros organismos (Figura 11.8) íSiedõw, 1995; Siedow e 
Umbach, 1995). As proteínas individuais de transporte de elétrons 
estão organizadas em quatro complexos multiprotêicos (identifi¬ 
cados pelos numerais romanos de 1 a IV), todos loca lizados na mem¬ 
brana mitocondrial interna. 

Complexo l (NADH iiesidrogenti$e)< Os elétrons do NADH ge¬ 
rados na matriz mitocondrial durante o ciclo do ácido cítrico são 
oxidados pelo complexo I (uma NADH desidrogenase), 0& carre¬ 
gadores de elétrons no complexo I incluem um co-íator forte men¬ 
te ligado ma monomideotideo |F\1\j r quimicamente similar 
á FAD; ver Figura 11.2B), além de vários centros ferro-enxofre, O 
complexo I, então, transfere estes elétrons a ubiquinona, Quatro 
prótons são bombeados da matriz para o espaço interrnembrana 
para cada par de elétrons que passa pelo complexo. 

A ubiqmnoná, um pequeno carregador de prótons e elétrons 
solúvel em lipídeos, está localizada dentro da membrana interna 
Fia não está fortemente associada a nenhuma proteína e pode se 
difundir no interior hidroíòbico da bicamada da membrana, 

Complexo lí ísucimüo desidrogemtseK A oxidação do sudnato 
no ciclo do ácido cítrico e catalisada por este complexo, sendo os 
equivalentes redutores transferidos via FADH : e um grupo de pro¬ 
teínas ferro-enxofre para o pooí de ubiquinona. Este complexo não 
bombeia prótons. 

Complexo Ul (complexo de citocromos bc t J, Este complexo oxi¬ 
da a ubíqusnona reduzida (ubiquínol) e tramíerv os elétrons ao 
eitocromo c por intermédio de um centro terro-enxofre. dois cilo- 
cromos tipo-i (Ò563 e 1/560) e de um eitocromo c, ligado a membra¬ 
na, Quairo prótons por par de elétrons são bombeados peto 
complexo III. 

13 eitocromo c o uma pequena proteína fraca mente presa a 
superfície externa da membrana interna e serve como um i .é m : g,i 
dor móvel que transfere elétrons ente os complexos III e IV 
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Complexo ÍY tátoçrawo r axidmê), Estv complexo contêm dois 
centros de cobre (Cu A e Cu B } <? os dtooomos a e a3. 0 complexo IV 
ê a oxidase terminal e rcaJiza a redução com quatro detrons do O z 
a duas moléculas de H : 0. Dois próKáfô são bombeados para cada 

par de elétrons iver Figura 11.$) 

Tanto estrutural quanto fundonaImente, a ubiqmjionaeo com¬ 
pleto de dlocromos à'= são muito similares a plastoquinona é ao 
complexo de ritocmmo* tf, respecti vam enleva cadeia íotossin- 
térica de transporte de elétrons (ver Capítulo 7). 

Algumas enzimas transportadoras de elétrons são 
peculiares as mitocòndrias vegetais 

Ucm do conjunto de carregadores de elétrons descritos na 
seção anterior, as mitocòndrias vegetóis contém algunscomponenr ; 
tí K não encontrados nas mitiKÔndrias de mamíferos (ver Figura 
11 S) Deve ser observado que nenhuma dessas enzimas adicicn 
mis bombeia prótons e que a cottsmaçâo de energia é, portanto, 
menor sempre que utilizadas: 

* Duas \' \D(P)H d^idrogenases, ambas Ca--dependentes Ji- 
-adas à superfície externa da membrana interna e vòjtadas 


para o espaça int rmembrjnâ, pedem oxidar KADH e Na. 
DPH citosólicüs. Os elétrons destas NADfPJH desldiciHcm- 
ses externas — NQ.,(\ADWj eND CX (NADPH) — ingressam 
na cadeia de transporte de elétrons principal no nível do pool 
de ubíquinona ; ver Tópico 11.2 na Internet) i Mialler, 2íX>| j 

• As mitocòndrias vegetais têm duas rotas de oxidação d-. 
NADH matricial. O fluxo de elétrons pelo complexo ! r descri 
to na seção anterior é sensível á inibição por diversos ç oríV 
postos, incluindo rotenona e pieriddina. Além disso, a, 
mitocòndrias vegetais possuem uma desidrogenase resisten¬ 
te a rotenona, NÊUNADH), para a oxidação do \ADH deri¬ 
vado dos substratos do ciclo do ácido dtricô. A função desta 
rota pode muito bem ser a dê um desvio, engajado quando o 
complexo I está sobrecarregado, como sob condições fotor- 
respiratórias, conforme ser verá em breve iver também Tópi¬ 
co 11.2 na Internet). 

* Ima NA DPH desidrogenase, ND^NADPHj, está presente 
na superfície matricial Pouco se sabe a respeito desta enzima. 

■ A ma iori a d as plan ta s r se não t c>d as, tem uma ro ta respiratória 
"alternativa" para redução de oxigênio. Essa rota envolve ;i 
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chamai oxidase que, a o contrário dn dtocromo 

,- eródase, é insensível à inibição por cianeto, azída ou monó¬ 
xido de ca ibon o (ver Tópico 11.3 na Internet). 

A natureza e o sí^iificado fisiológico dessas enzimas específi¬ 
cas dos vegetais serão abordados de maneira mais completa mais 
adiante neste capítulo. 

A síntese de ATP na mitocõndria está acoplada ao 
transporte de elétrons 

Ma fosíorilação oxidativa, a transferência de elétrons para o 
oxigênio por intermédio dos complexos 1 a IV é acoplada h síntese 
jje \TP, a partir de A DP e P. via ATP sinta se (complexo V). O nú¬ 
mero de AT Ps sintetizado depende da natureza do doador de 
elétrons. 

Em experimentos conduzi d os com o uso de mitocôndrias iso¬ 
ladas, os elétrons derivados do MADH interno (matriz) geram ra- 
zões ADP.O (o número de ATPs sintetizados por cada dois elétrons 
transferidos ao oxigênio) de 2,4 a 2,7 (Tabela 11.1). Suei na to e MADH 
otemamenle adicionados dão cada ura valores na faixa de 1,6 a 
1 , 8 , enquanto que o ascorbato, que serve como doador artificial de 
elétrons ao dtocromo 4 gera valores de 0,8 a 0,9. Resultados como 
estes (tanto para mitocôndrias vegetais quanto animais) levaram 
ao ií mcLÍtí' geral de que existem três loca is de conservação de ener¬ 
gia ac 1 longo da cadeia de transporte de elétrons, nos complexos I H 
m e IV 

As razões ADF:0 experimentais concordam bastante bem com 
üs valores calculados com base no número de H + bombeados pe¬ 
los complexos L EU e IV e 0 custo de H _ para sintetizar um ATP 
(ver próxima seção e Tabela 11.1). Por exemplo, os elétrons de 
MADI t externo passam apenas petos complexos II l e IV, de modo 
que, no total, são bombeados 6 H\ dando 1,5 ATP (quando não e 
usada a rota alternativa de oxida se). 

O mecanismo da síntese mitocondrial de ATP baseia-se na hi¬ 
pótese quimíosmotica, descrita no Tópico 6.3 na Internet e no 


TABELA 11*1 

Razoes AOP: 0 teóricas e experimentais 
vegetais isoladas 

em mitocôndrias 


Razão ADP:0 

Substrato 

Teórica 9 

Experimental 

Ma lato 

2,5 

2,4-2,? 

Suei nato 

1,5 

1 .6-1.fi 

'■■JAOH (externo) 

1,5 

1,6-1,8 

Ascorbato 

1,Q |J 

0.8-0,9 


* digite-se quç os complexos l r 111 ç iv bombeiam 4,4 e 2H + por 2 
e euons * resp^ctívarnente; que 0 custo de simelizar uni ATP e ejíportá-lo 
citosol è de 4H- (Br and, 1994) e que aí rotas náo fosforil antes não 
csiào avivas. 

^ niocromo c oxidâsc bombeia apenas dois protons quando ela e 
rnedida corn o uscorbato tomo doador de elétrons. Mo entanto, dois 
v eirons movem-se da superfície externa da membrana interna (onde os 
letrons sao doados), ao longo da membrana interna, para o ta do de 
r *iUo ( rnauiçial Como resultado, 2H' 1 são consumidos no lado rnaiririat, 
0 ^ u - títo signitica quir o moymneníQ liquido rle e d*- cargas e 
equivalente ao movimento de urr» toiaí de flH", resultando em uma 
f &2ao ADP;ü de \ r Q 


Capítulo 7, que foi inicial mento proposta em |%1 por Peter 
Mitchell, ganhador do prémio Mobel, como um mecanismo geral de 
conservação de energia através de membranas biológicas (Micholls 
e Ferguson, 2002). De acordo com a teoria quimiosmótica, a ori¬ 
entação dos carregadores de elétrons dentro da membrana mito¬ 
condrial interna permite o transporte de prótons íl l'j através da 
membrana interna durante 0 fluxo de elétrons. Inúmeros estu¬ 
dos confirmaram que 0 transporte mitocondrial de elétrons está 
associado a transferência líquida de prótons da matriz mitocon¬ 
drial para o espaço íntermembrana (ver Figura 11 . 8 ) (Wbitehou- 
se e Moore, 1995), 

Como a membrana mitocondrial interna è impermeável aKç 
um gradiente eletroquimico de prótons pode se acumular Confor¬ 
me discutido nos Capítulos 6 e 7, a energia livre associada a forma¬ 
ção de um gradiente eletroquimico de prótons í_\m M _, também 
chamado de força motriz de prótons, Ap, quando expressa em uni¬ 
dades de vol(s) é composta de um componente potencial elétrico 
trans membrana (AT) e um componente potencial químico fApHj, 
de acordo com a seguinte equação: 

âp - AT - 59ApH 

onde, 

AÊ — TdisitoJ ~ ^ior.í 

e 

ÓpH — pUímn 

O AT resulta da distribuição assimétrica de uma espécie eum 
carga <H + ) através da membrana, sendo 0 ApH devido a diferença 
na concentração de prótons através da membrana. Como os pró¬ 
tons são translocados da matriz mitocondrial para 0 espaço inter- 
membrana, 0 A£ resultante a traves da membrana mitocondrial 
interna é negativo, 

Como mostra esta equação tanto A£ quanto Apl I contribuem 
para a força motriz de prótons em mitocôndrias vegetais, embora 
0 A£ normalmente apresente-se com maior magnitude, provavel¬ 
mente devido a grande capacidade de ta mponamento, tanto do 
citosnl como da matriz, o que impede grandes mudanças de pH 
bs ta situação contrasta com aquela no cloroplasto. na qual quase 
toda a força motriz de prótons na membrana tilacóide é formada 
por um gradiente de prótons (ver Capitulo 7). 

A adição de energia livro exigida para gerar Atí ítJ vem da ener¬ 
gia livre desprendida durante o transporte de elétrons. Mão esta 
bom entendido em todos os casos como 0 transporte de elétrons 
esta acoplado à t rans locação de prótons. Devido <1 baixa permea¬ 
bilidade (condutáncia) da membrana interna á prótons, o gradien¬ 
te eletroquimico de prótons e razoavelmente estável, uma vez 
gerado, podendo a energia livre ser utilizada para realizar 
trabalho químico (síntese de A'J P). Oàp [lr é acoplado h síntese de 
ATP por um complexo de proteínas adicional, associado ã mem¬ 
brana interna, a FJVATP sinta se. 

A FJVATP xintase (também chamada de tmptcw V 1 consis¬ 
te de dois componentes principais, F lP e F t (ver Figura 1 1 . 8 ) F, e um 
complexi ► proteico periférico de membrana, composto de pelo me¬ 
nos cinco subunidades diferentes e contém o sitio catalítico para 
conversão de ADP e P, em ATP. Este complexo é ligado ao lado 
matricial da membrana interna l' M v um complexo protêico inte¬ 
gral de membrana, constituído de pelo menus Ires poltptptideos 
diterentevS que formam um canal pelo qual os prótons cruzam .1 
membrana interna. 
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■\ passagem dc prótons hItíivw di* canal o acoplada <io Hclo 
catalítico do componente 3A da Aí í 1 sintas?, permiiindo a sintese 
Continuada de ATPe a utilização simultânea do ápi-Para cada 
ATP sintetizado, 3H 1 passam pelo F ltr vindos do espaço intermem- 
brana pám a mate, ao longo de um gradiente etolmqmmico de 

^ A estni hm% obse rvada em raio X dc a J la resol ução, da ma io ri a 
dtw complexos F, da ATP sintase mitocondrial de mamíferos susten* 
ta o "'modelo rotacinnar para o mecanismo catalítico da síntese de 
\TF (verTópico 11,4 na Internet) {Àbráhams e eols., 1994)- A estru¬ 
tura e a função da ATP smtase mitocondrial são similares àquela da 
rfv-CF; ATP síntasc na fotofosforilaçãü (ver Capítulo 7), 

O funcionamento do mecanismo quimiosmotico da síntese de 
4TP tem várias implicações. Primeiro, o verdadeiro sítio de forma* 
ção do ATP na membrana mítocondiiai interna ê a ATP sintase e 
não os complexos l III ou IV. Tais complexos servem como locais 
de conservação de energia, pelos quais o transporte de elétrons ê 

acoplado â geração de um Aíi Mt . 

Segundo, a teoria químiosmotica explica o mecanismo de ação 
dos desacopládores, uma ampla gama de compostos químicos nao 


i A ficção de sucinato inicia 
a iransíeténcia de eleirons 
mitocondnal, a qual é medida 
com um eletrodo de oxigênio 
como a laxa de redução de 
oxigênio (5 Ht.0 I 


2 A adiça o de cianeto inibe o fluxo 
de elétrons por meio da principal 
roía dos ciiocromos e somente 
permite o íluxo de elétrons até o 
oxigênio via rota alternativa 
res i sten te ao da neto, q ue e 
subsequente mente inibida pela 
adição de SHAM 



i. A adição rJe A DP evtimula a 4. Quando todo o ADP íoi 

iransferência de elétrons (estado convertido a ATP. a 
Irj! ilitando b dissipação do Transferência de etêuons 

gmdierue eletroQutmlco de reverte para uma taxa 

pràtons. menor (estado 4).; 


H6URA 119 Regulação da taxa respiratória por ADP duranto <1 
oxidação do sueinstu um milocòfidriiis isoladas de to-mi radiam, Os 
números abaixo dos traços sãi i as laxas dc consumo dc oxigênio 

* xprvssas í tu no O» consumi do (nmol mirr 1 mg proteína uj (cedido por 
Stcvcn j. Stegink). Y 


relacionados (incluindo 2,4-dmitrufomil o f-TC? Ip-trifluorometn- 
xkarbonilcianeto feriilidra2ona]),que diminuem a síntese mitocon- 
drial do ATP, masque nomialmonto estimulam a taxa do transporte 
do elétrons (ver Tópico 11.5 na Internet). Todos esses compostos 
tomam a membrana interna permeável a prótons, o que impede o 
acúmulo de um M Ht suficiente mento grande para gerar síntese de 
ATP 

Em experimentos com mitocôndrias isoladas, taxas maiores 
de fluxo de elétrons (medidas como a taxa ele consumo de oxigé¬ 
nio na presença de um substrato como o surinato) são observadas 
mais na adição de ADP (denominado de t&tadp 3) do que na sua 
ausência (Figura 11,9).. O ADP fornece um substrato que estimula 
a dissipação do A/Í Hl via F..-F« ATP sintase durante a síntese dc 
Al P. Quando todo o ADP é convertido a ATP, o Ap\ U novamente 
acúmula-se e reduz a taxa de fluxo de elétrons (êsííwío 4). A razão 
das taxas com e sem ADP (estado 3:estado 4) é denominada razão 
dc controle re$piralóriQ; 

Os transportadores trocam substratos e produtos 

O gradiente ele troquí mico de prótons também desempenha 
um papel no movimento de ácidos orgânicos do eido do ácido 
cítrico e de substratos e produtos da síntese de ATP para dentre a 
para fora das mitocõndrias. Embora o ATP seja sintetizado na ma¬ 
triz mitocondria.1, a maioria ê utilizada fora da mitoeúndria, de for¬ 
ma que um mecanismo eficiente faz-se necessário para mover ADP 
para dentro e ATP para fora da organela. 

O transporte de adendato envolve urna outra proteína da 
membrana interna, o transportador ADP/ATP (adenina nucleolí- 
deo), que catalisa a troca de ADP e ATP pela membrana interna 
(Figura 11.10), O movimento do ATP 4 ', mais negatívamen te carre¬ 
gado, para fora da mitocôndria, em troca de ADP 1 - ou seja, uma 
carga negativa líquida para fora — é governado pelo gradiente dc 
potencial elétrico (AE, positivo fora) gerado pelo bombeamento de 
prótons. 

A absorção de fosfato inorgânico (Pp envolve um proteína de 
transporte ativo de fosfato, que utiliza o componente de gradiente 
de prótons (ApH) da força motriz de prótons, para governar a tro¬ 
ca eletroneutra de Pf (para dentro) por OH - (para fora). Desde que 
o ApH seja mantido através da membrana interna, o conteúdo de 
P, dentro da matriz permanecerá alto. Raciocínio similar aplica-se 
à absorção de piruvato, a qual é governada pela troca ele tremeu tra 
de pi r uva to por OH, levando à absorção continuada de piruvato 
docitosol (ver Figura 1.10). 

O custo total de absorção de um fosfato (l OH" para fora, que 
é o mesmo que 1 H ■ para dentro) e de troca de AOV por AT P (uma 
carga negativa para fora, que é o mesmo que uma carga positiva 
para dentro) é 1 H r . Este H’ também deveria ser incluído no cálcu¬ 
lo do custo de síntese cie um ATP. Assim, o custo total é de 3 H’ 


FIGURA 1T10 Transporte iransmembrana em mitocóndrios ► 
vegetais. Um gradiente eletruquímicri de prótons i ' que 
consiste de um potencial de membrana (AE, *2ÜÚmV, negativo 
dentro) e um ApH (alcalino dentro) é estabelecido através da 
membrana mitooondrial interna durante o transporte de elétrons, 
conforme descrito no texto. Mcuibólitus específicos são 
transportados por proteínas especializadas de membrana, 
denominadas transportadores ou carregadores (Douce, DfíS). 
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usados peja AT? sintase mais I H+ para a troca através da mem¬ 
brana. ou um total de 4 H J 

V membrana interna também contém transportadores para 
íioJc* dtcarhoviliios i mulato ou sudnato) trocados por P> e pelo 
ácido tówitaèco citrato substíhi rdo por ma la to í ver í igUra 11.10 
e TopSco 115 na InternetL 

A respiracão aerobica gera cerca de 60 moléculas de ATP 
por molécula de sacarose 

\ ovidacão c.mpleta de uma molécula de sacarose leva â for¬ 
mação liquida de 

* Oi te moléculas de ATT por tosíorilação em nível de substrato 
(quatro durante a gliccílise e quatro no delo do ácido cítrico> 

* Quatro moléculas de NADH no ritosol 

* Pezesseis molécula? de NADH mais quatro moléculas de 
FDH- rvia sudnato desidrogenase) na matnz rmtoeondrial 

Com base nos valores teóricos de ADP:Q (ver Tabela 11.1), 
um toíai de aproximadamente ==2 moléculas de ATI 5 será gerado 
tx r sacarose pela fosfonJação oxidativa. O resultado é um total de 

- AlPs áníetzados por sacar, w 'Tabela 1.2 

Usando 50 k] moh (12 kcal moí" 3 ) como a energia livre real 
: -rotação de ATT it: ri: verificou-se que aproximadamente 
3D10 kj moh 3 (720 kcal moT : i de energia livre são conservados na 

- rmã de ATT p •: mole de sacarose oxidada durante a respiracão 
aerobica. Tal quantidade representa cerca de 52% da energia livre 
ridrãi dtirordvv; para s completa oxidação da sacarose; o resto è 
perdido como calor. Isto é uma vasta melhoria, comparada ã core 
*r. ação Je apenas 4 dt energia disponível na sacarose em ATT, 
que esii associada ao metabolismo íeníientativo. 

Diversas subunidades dos complexos respiratórios sào 
codificadas pelo gtnoma mitocondrial 

Com, o primeiro sequendamento completo de D NA mitocon¬ 
drial mtDNA • egetí én Ánéiâopsis tiuúMw (Marieriféld 

o conhecimento acerca do genoma mitocondrial evoluiu sig- 
niíicativamente. 


Em geral, algumas características du sistema genético mito- 
condrial não são encontradas nas trdtocòndrias de animais, proto¬ 
zoários ou mesmo fungos De modo curioso, o processaimento do 
RN A difere entre mitocòndrias vegetais e mitocóndriás da maioria 
dos demais organismos. Muitos genes mitocondriais vegetai con¬ 
tém introns, enquanto outros são até divididos entre duas molécu¬ 
las de RN A transcritas separadamente, que precisam ser unidas 
por spfrdng, O mtDNA das plantas também carece de complemen¬ 
taridade exata ao mRNA traduzido (ver Tópico 11.6 na Internet i 
l ma outra característica típica do sistema genético mitocondrial 
das plantas é que ele observa estrita mente o código genético uru- 
versai, não mostrando nenhum dos desvios encontrados em, 
mtDNA em todos os outros reinos. 

Osgenomas mitocondriaisdas plantas são normalmente muito 
maiores que os dos animais. Q mtDN A está na faixa de 200 a 2.400 
pares de quilobases (kb) em tamanho, com grandes variações mes¬ 
mo entre espécies \ egetais intimam ente relacionadas. Esse tama^ 
nho compara-se com o genoma compacto e uniforme de 16 kb 
encontrado em mitocòndrias de mamíferos As diferenças em ta¬ 
manho são devidas sobretudo à presença de muitas sequências 
não codifica daras, incluindo numerosos introns, em mtDNA ve¬ 
getal. O mtDNA de mamíferos codifica apenas 1 ; proteínas, em 
contraste com as 35 proteínas conhecidas, codificadas pelo mtD¬ 
NA de Artffr/ffopsís. Tanti ■ mitixôndrias de vegetais quanto de ma¬ 
mífero? codificam rRNAs e tRNAs. 

Os genes do mtDNA podem ser divididos em dois grupos 
principais: aqueles necessários para a expressão dos genes mito 
condriais URNA, rRXA e proteínas ribossomaís) e aqueles reque¬ 
ridos pelos complexos de fosforilação oxida hv a. O mtDNA vegetal 
codifica quatro subunidades para o complexo !. um para o com- 
plexo III, três para o complexo IV. trés para ATP sintase e cinco 
proteínas para a biogênese de citocromos (Manente e cols., 1999) 
Essas sub unidades codificadas pelas mitocòndrias são essenciais 
para a atividade do complexos respiratórios, uma característica 
também evidente na conservação de sequências comparada? aos 
seus homólogos bactéria nos. O genoma bactéria no codifica todas 
as proteínas não codificadas no mtDNA, sendo as proteínas codi¬ 
ficadas pelo núcleo a vasta maioria — por exemplo, todas as pro¬ 
teínas do ciclo do ácido cítrico. As proteínas rnitocondriaís coaih" 
cadas pelo núcleo são sintetizadas por ribossomas citosólicos e im¬ 
portadas via translocadores nas membranas niitiv 
condriais externa e interna. Portanto, a fosforilaçao oxi- 
dativa depende da expressão de genes localizados em 
dois genomas separados. Qualquer mudança na expres¬ 
são em resposta a um estímulo ou associada ao desen¬ 
volvimento precisa ser coordenada, 

Enquanto a expressão de genes nucleares paca 
proteínas mitocondríaís parece ser regulada como ou¬ 
tros genes nucleares, pouco se conhece sobre a reguJj- 
ção de genes mitoccundnais. O círculo mestre do 
mtDNA vegetal é normalmente dividido em vários seg¬ 
mentos subgênômícus menores, e os genes podem ter 
suas expressões reduzidas por decréscimo no número 
de cópias para um segmento do mtDNA (Leon e cols 
1998). Os promotores gêmeos no mtDNA são de vá ri- 
os tipos e morram diferentes atividades de transcri¬ 
ção. Entretanto, um controle importante da expressão 
gêrtka mitocondrial parece ocorrer na pos-tradução. 
por degradação de polipepttdeos em excesso i Mc Ca¬ 
be (f cols., 


TABELA 11.2 

Produção mãrima de AT? cítosólíco da completa oxidação de 

^carose s CG; por meio ds glicólise aerobica e do rido do árido 
Cítrico 


Fteeçào parcial 

ATP por sacarose^ 

Gücótííe 

' ÃÇóes ev r veí dê substrato 


4 

4 MADH 

4 * 1,5 

6 

Crio do ifido cítrico 

■’ ' r/i ' OF ' éções fcm n S dê subsifãto 


4 

4 FAJjK, 

4 / 1,5 

6 

16 íiADH 

16 ✓ 2.5 

40 

Total 


so 


te b<àf d VAS 


>J? ° Fi ^ H írtMólJWttteja o*-dado pe)ô íMQH devdrogenast 

à ti * « "Am r & ítaíwtenu* teo estão atuando. 

* tequntei os vàlofes teóricos fJò Ta bei ü 11 i 
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As plantas têm diversos 
produção de ATP 


mecanismos que 


reduzem a 


Como foi visto, uma maquinaria complexa é necessária para 
uma eficiência alta na conservação de energia na fosforilação oxí- 
dativa. Assim, ê ta J vez surpreendente que as milocóndrias vege¬ 
tais tenham diversas proteínas funcionais que reduzem esta 
eficiência. Provavelmente, as plantas são menos li mitadas pela ener¬ 
gia suprida (Juz solar) do que por outros fatores no ambiente (p. 
ex„ acesso a nitrogênio ou a fosfato), Como consequência, flexibi¬ 
lidade adapta ti va pode ser mais importante do que eficiência ener¬ 
gética. 

Nas provi crias subseções, será discutido o papel dos mecanis¬ 
mos não-íosforilanfes e a possível utilidade dos mesmos na vida 
da planta. 


A oxidase alternativa. 5e for adicionado cianeto (1 m/vf) a teci- 
d os a n i ma is respi ra n do a ti v a m en te, a d toc ro m o l oxi d a se é i n i bi - 
da e a taxa respiratória rapidamente cai para menos de 1% do seu 
nível inicial, No entanto, a maioria dos tecidos vegetais mostra um 
nível de respiração resistente ao cianeto, que pode representar dc 

10 a 75% é, em alguns tecidos, até 100% da taxa controle nãoiníbi- 
da. A enzima responsável por esta captura de oxigênio foi identifi¬ 
cada como uma oxidase resistente ao cianeto, componente da cadeia 
de transporte de elétrons tnitocondrial das plantas, denominada 
oxidase alternativa (ver Figura 11 .K e Tópico 11,3 na Internet) 
íVanlerbcrghe e Mtfntosh, 1997), 

Os elétrons saem da cadeia principal de transporte de elétrons 
para o rota a! tema loa no nível do poot de ubiquinona (ver Figura 

11 A). A oxidase alternativa, o único componente da rota alterna ti - 
v a, ca la lisa u m a r ed u çã o co m qu a tro el étrons de oxi gên í o pa ra água 
e e inibida especifica mente por vários compostos, em especial o 
ácido salicil-hidroxãmieo íSH AM), 

Quando os elétrons passam da rota alternativa a partir do pooí 
de ubiquinona, dois locais de bombeamento de prótons {nos com- 
plexos IN e (V) são deixados de lado. Como não existe uni local de 
conservação de energia na rota alternativa entre a ubiquinona e o 
oxigênio, a energia livre que normalmente seria conservada na for¬ 
ma de ATP é perdida como calor, quando os elétrons são desvia¬ 
dos pela rota alternativa. 


Como pode um processo que aparentemente desperdiça tan- 
la energia quanto a rota alternativa contribuir para o metabolismo 
vegetal? Um exemplo da utilidade funcional da oxidase a I terna ti- 
va ê sua atividade durante o desenvolvimento floral em certos 
membros de Araceae — por exemplo, o lírio vodu 
|itniflhíiít^ Um pouco antes da poliniza çã o, os tecidos da in flores¬ 
cência em forma de bastão, chamada de espàdke, que sustenta flo- 
r|s estamínadas e pistíladas, exibem um drástico aumento na taxa 
, e rc5 P^aç|o via rota alternativa, Como resultado, a temperatura 
' J,J parle superior do espádice aumenta em ale 25 C acima cia tem* 
pvratura ambiente por um período de cerca de sele horas. 

I"du ra n te e ssa ex tr ao rd i n á ri a ex p I osão de pro d ução d e ca I o r, 
aminas, enóis e terpenos são volatilizados, e a planta, por- 
j 1Fih x exala um odor pútrido que atrai insetos polinizadores. Ád- 
q Sa liçílico, um composto feriÚMco relacionado ã aspirina (ver 
-ipituld 13), í(ji identificado como o sinal químico responsável 

iQiko niCUir esse ê vento termogênico no lírio vodu, (Raskin ecols,, 
j 'N )(ver Ensaio 11.3 na Internet). Na maioria das plantas, no 
tn anto, tanto as taxas respiratórias quanto a taxa de respiração 
ostente ao cianeto são baixas demais para gerar calor suficien¬ 


te para aumentar significativa mente a temperatura, de modo que 
quai(is) outro(s) papel(ék) éfsão) desempenhadas) peia rota al¬ 
ternativa? 

boi sugerido que a rota alternativa pode funcionar como uma 
rota de "escoamento energético", oxidando substratos respiratóri¬ 
os que se acumulam em excesso aos necessários para o crescimen¬ 
to, armazenagem ou síntese de ATI’ (Lambers, 1935). Esta visão 
sugere que os elétrons fluem pela rata alternativa somente quando 
a atividade da rota principal está saturada. Tal saturação é atingi¬ 
da em tubo de ensaio no estado 4 (ver Figura 11.9); w viw t a satu¬ 
ração pode ocorrer se a taxa respiratória exceder a demanda 
celular por ATP (r ê, se os níveis de A DP forem muito baixos) 
No entanto, hoje está clara que a oxidase alternativa pode estar 
ativa antes que a rota do ritocromo seja saturada. Assim, a oxida- 
se alternativa possibilita a mitccóndria ajustaras taxas relativas 
de produção de ATP e síntese de esqueletos de carbono para uso 
nas reações bi ossirt táticas. 

Uma outra possível função da rota alternativa está na respos¬ 
ta das plantas a uma variedade de estresses (deficiência de fosfato, 
frio, seca, estresse osmõticn c assim por diante), muitos dos quais 
podem inibir a respiração mttocondriaJ (ver Capítulo 25 e Ensaio 
11.1 na Internet) (Wagner e Krab. 1995). 

Por meio da drenagem de elétrons da cadeia de transporte de 
elétrons., a rota alternativa impede uma potencial super-redução 
do pool de ubiquinona (ver Figura 11,8), a qual, se deixada sem 
correção, pode levara geração de espécies destrutivas de oxigênio 
reativo, como ânions superóxido e radicais hidroxila. Assim, a rota 
alternativa pode diminuir os efeitos prejudiciais do estresse na res¬ 
piração (ver Ensaio 11.4 na Internet) (Wagner e Krab. 1995; Mül- 
ler, 2001), 

4 proteim descopWofti. Uma proteína encontrada na membra¬ 
na interna das mitocôndrías de mamíferos, a proteína desacopia¬ 
dora, pode aumentar drasticamente a permeabilidade a prótons 
da membrana e, assim, agir como um desacoplador. Como resul¬ 
tado, menos A1P e mais calor são gerados. A produção de calor 
parece ser uma das principais funções da proteína desacopladora 
em células de mamíferos, 

I } or m uito tempo pensou-se que a oxidase a 1 tem ativa em plan¬ 
tas e a proteína desacopladora em mamíferos eram simplesmente 
duas maneiras de atingir o mesmo objetivo Foi, portanto, surpre¬ 
endente quando uma proteína similar á proteína desacopladora 
foí descoberta em mítocòndrias vegetais [Vercesi e cols„ 1995; Lv 
loi ecols., 19971. Esta proteína ê induzida pelo estresse e, da mes¬ 
mo forma que a oxidase alternativa, pode funcionar para impedir 
uma super-redução da cadeia de transporte de elétrons (ver To- 
pico 11,3 e Ensaio 11,4 na Internet). Permanece obscuro, entre¬ 
tanto, por que as mitccôndrias vegetais requerem ambos os 
mecanismos, 

4 NAUH desiiirogernse intenta, insensível á rotênouii, ND,,, 
(A. 4 DD), Esta é uma das múltiplas NÁD(P)H desidrogenases 
encontradas nas mitoeõndrias vegetais (ver Figura 11.8). leni-se 
sugerido que ela funciona como um rota de desvio que não bom¬ 
beia prótons, quando o complexo 1 está sobrecarregado, O com¬ 
plexo 1 tem uma afinidade maior por NA Dl 1 (K m 10 vezes menor) 
do que â NDín(NADH), A baixos níveis de iSÍADH rio matriz, tipi¬ 
camente quando ÀDP está disponível (estado 3), o complexo J do- 
minará Enquanto que, quando o ADI* está limitando o pnnesso 
íesíadn 1), os níveis de NA13H vão aumentar e a NDinfN V H I 
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se rá m a is a li v a No en ta n U>, a i m 
ma ainda não eslá ésdarètída. 


portanda fisiológica desta enzi- 


A respiração mítocondrial é controlada por metabõlttos- 
tfrave 

Os substratos para a síntese de ATI 1 — A DP e Pi — parecem 
scr os reguladores-chave das taxas de glicólise no eitasol, assim 
como do ciclo do ácido cítrico e da fosforiLição oxida H va nas mito- 
címdrias. Em iodos os três estádios da respiração, liã pontos dc 
controle; aqui será apresentado apenas um pequeno panorama 
déalgumas características importantes. 

0 sítio de regulação mais bem caracterizado no delo do ácido 
cítrico está no complexo da piruvato desidrogenase, que é reyersi- 
vdmente fosíori lado poruma quinasc rçgulatórin e uma fosfatai. 
A piruvato desídrogenase encontra-se inativa no estado fosforiln- 
do e a quinase reguladora é inibida pelo piruvato. permitindo a 
atividade da enzima quando o substrato está disponível (Figura 
lUip Além disso, várias enzimas do eido do ácido cítrico, inclu¬ 
indo piruvato desidrogenase e 2-oxoglutarato desidrogertase, são 
d1 re ta men te in i bi das por N ADH 

As oxidações do ciclo do ácido cítrico e, subsequentemente, a 
respiração são controladas de modo dinâmico pelo nível celular de 
adeniiia nudeotideos. A medida que a demanda celular por ATI' no 
dtosol diminui em relação a taxa de síntese de Al F nas mitocónd ri¬ 
as, menos A DP estará disponível, e a cadeia de transporte de elé¬ 
trons vai operar em taxa reduzida (ver Figura 11.10). Essa redução 
poderia ser sinalizada as enzimas do ciclo do ácido cítrico por um 
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aumento no NADH matricial, inibindo a atividade de várias desi- 
drogenases do delo do ácidíi dtrico (Oliver e Mcfntosh, 195). 

O acúmulo de intermediários do ciclo do ácido cítrico e de seus 
derivados, como o citrato c o glutamato, inibe a ação da piruvato 
quina se dtosólica, aumentando ã concentração de PEP ritosólico 
que, por sua vez, reduz a taxa de conversão da frütqse-6-fbsfatoá 
tru tose-1,6-bisfosfaIo, inibindo, assi m, a glicõlise. 


Fnjtose-6-fcsfátG 
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FIGURA 11,12 Conceito de regulação "de baixo para rima' 1 (hflítaff 
lt p) da respiração vegetal. Diversos substratos para a respiração (p. , 

ÀDF) estimulam enzimas nas etapas iniciais das rotas (setas verdes). Ao 
contra no, o acúmulo de produtos fp. ex... ATPj inibe (quadrados 
vermelhos) de uma maneira gradativa as reações mais iniciais. For 
exemplo, ATP inibe ã cadeia de transporte de elétrons, levando a um 
acúmulo de NADH. NÀQH inibe enzimas do rido do ácido cítrico, 
como isocitrato desidrogenase e Z-oxiiglutarato desidrogenase. Assim, 
os intermediários do ciclo do ácido cítrico inibem enzimas 
melaboüzadüras do 1 1 1 P no riúfbl. Por fim, I 'H' 1 inibe a conversão de 
ínjtcsè-6-íosfato a írutose-l,6-bilosíato e restringe o torneamento dt 
carbono para a glicõiise. 
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fjn resumo, os lo vos respiratória 5 das plantas são controladas 
\k- báívo pára cima". pefo nível celular de A DP (Figura 11.12)* O 
\\ )p fegula inicial mente ü taxa de transferência de elétrons 0 sim 
tf>e de ATP, que, por sua vez, regula a atividade do delo do ácido 
jirico, a qual, finalmente, regula a taxa das reações glicolíticas 

A respiração é fortemente acoplada a outras rotas 

A glicòlise> a rota das pentoses fosfato e o ciclo do ácido eítri- 
lV , são ligados a várias outras rotas metabólicas inrtporíantes, algu¬ 
mas das quais vâo ser tratadas com mais detalhes no Capítulo tl 
As rotas respiratórias são fundamentais para a produção de uma 
grande variedade de metabólitos vegetais, incluindo aminoáddos, 
lipídeos c ciimpostos relacionados, isoprenóides e porfirinas (Fi¬ 
gura 11 J3|. De falo, muito do carbono reduzido que é metíiboliza- 
do na glicòlise e no ciclo do ácido cítrico é desviado para fins 
biossrntéticus e não-oxídado a CÜ : . 


RESPIRAÇÃO EM PLANTAS E TECIDOS INTACTOS 

Muitos estudos proveitosos da respiração vegetal e sua regu¬ 
lação foram desenvolvidos em organelas isoladas e em extratos 
livres de células de tecidos vegetais. Mas como este conhecimento 
se relaciona à função da planta como um todo em condições natu¬ 
rais ou agrícolas? 

Nesta seção, será examinada a respiração e a função mitocon- 
driat no contexto da planta toda, sob uma variedade deeondiçfjes, 
Primeiro, quando tecidos verdes são expostos à luz, a respiração e 
a fotossíntese operam simultaneamente e interagem de maneiras 
complexas. A seguir, serão discutidas as diferentes taxas de respi¬ 
ração dos tecidos, as quais podem estar sob controle do desenvol¬ 
vimento, assim como o interessante caso de esterilidade masculina 
citoplasmática. Por fim, será analisada a influência de vários fato¬ 
res ambientais sobre taxas respiratórias. 
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11-13 A glicolise, ã rola das pentoses íosíato e 0 ciclo do ácido cítrico 
•- m precursores para várias rotas biossinteticãs etn plantas superiores As 
mostradas ilustram a extensão com a qual a biossíntese vegetal depende do lliixo 
rí:" uií, p, , r mt q L| rü tiis 0 enfatizam o faU 1 de que nem lodo o carbono que 
hj rqíla gliculitica é oxidado a C0 2 . 
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As píantas respiram aproximadamente metade da 
produção fotossintética diária 


Muitos l.itoros podem íifelar a laxa de respiração de plantas 
intactas eu de seus ôrgios individuais. Fatores relevantes incluem 
, esrêcie e n h.iMto de crescimento da planto, o lipo e idade do 
ereão especifico, além de variáveis ambientais, como a concentro 
cão externa de oxigênio, a temperatura e o suprimento de m.trten- 
tes e água (ver Capítulo 25, Topico 11.7 na Internet e Ensaio 11.5 

na Internet), „ , 

^ [ t1xas re spirauirias da planta inteira, parti culannen te an¬ 
do cònèidèrááas Cüm base na matéria fresca, são em gerál menores 
do que as taxas respiratórias encontradas cm tecidos animais, dife¬ 
rença que se deve, èm grande parte, à presença, em células vege¬ 
tais, de grandes compartimentos de vacúoío central e de parede 
celular nenhum deles contendo mitocòndrias. No entanto, as ta¬ 
xas respiratórias em alguns tecidos vegetais são tão altas quanto as 
observadas em tecidos animais que respiram alivametite, de medo 
que o processo respiratório vegeta t não é inerentemente mais len¬ 
ha do que a respiração em animais, Na verdade, nütocóndrias ve- 
getah isoladas respiram mais rapidamente que mitocòndrias de 
mamíferos, quando a respiração e expressa por unidade de mili¬ 


grama de proteína, 

Embora as plantas via de regra tenham baixas taxas respirató¬ 
rias. .i contribuição da respiração para a economia geral de carbo¬ 
no da planta pode sei substancial (ver Tópico 11.7 na Internet). 
Enquanto apenas os tecidos verdes fotossintetizam, lodos os teci¬ 
dos respiram, e o fazem 24 horas por dia. Mesmo em tecidos fotos- 
sinteticamente ativos, a respiração, se integrada ao longo do dia, 
pode representar uma fração considerável da íotossíntese bruta. 
Um levantamento de várias espécies herbáceas indicou que de ?0 
a 60% do ganho diário de carbono na íotossíntese foi perdido para 
a respiração, embora tais valores tendam a diminuir em plantas 
mais velhas (Lambers, 1965). 

Arvores jovens perdem cerca de um terço de seus folossin ta¬ 
tos diários pela respiração, perda esta que pode dobrar em árvores 
mais velhas, a medida que a razão de tecido fotossintético para 
náo-fotossíntetico diminui. Em árvores tropicais, 70 a 80% do ga¬ 
nho fotossintético diário pode ser perdido para a respiração em 
decorrência das altas taxas de respiração no escuro associadas às 
elevadas temperaturas noturnas 


Á respiração opera durante a fotossíntese 

As mi tocòn d ri as esta o env ol v i d as no me tab o! is mo d e fo I lias 
fotossintebzantes. A glicina gerada pela fotorrespiração é oxidada 
à se ri na na mitocôndria (ver Capítulo 8). Ao mesmo tempo, as mi- 
tücôndrías em tecido fotossintético também realizam respiração 
v i‘ n c ‘clo do ácido cítrico [gera3mente chamada de respimçüo ?io es- 
Litro porque ela não necessita de luz). Em relação ã taxa máxima de 
totossmtese, as laxas de respiração nu escuro medidas cm tecidos 
verdes sao muito menores, geralmente por um fator que varia de ó 
a 2U vezos, Considerando que as taxas de fotorrespi ração podem 
comumenie atingir de 2(1 a 40",. da taxa fotossintética bruta, a res¬ 
piração mitocondrial mediada pelo ciclo do ácido cítrico opera a 
taxeis também bem abaixo daquela de fotorrespiração. 

Uma questão que não tem sido adequadamente respondida 
concerne a quanta respiração mitocondrial (desconsiderando o en¬ 
volvimento das mitocòndrias no ciclo íotorrespiratório de oxída- 
ç.ju do carbunu) opera simultaneamente com a íotossíntese em 


t ec id os ve rd es ilumi n a d os A a t i v id ade d a p \ ru v a to dési d roce na - 
sl\ uma das porias de entrada nn eido do ácido cítrico, decresce 
na luz, a 25% de sua atividade no escuro (Budde e lí ar dali. 

A taxa geral de respiração decresce na luz, mas a extensão do iV 
créscimo permanece incerta até o momento. É dam, no entanto 
que a mitocôndria é um importante fornecedor de ATT ao citosof 
mesmo em folhas iluminadas (Krómer, 1995). 

Um outro papel da respiração mitocondrial durante a fotos* 
síntese é suprir metabólitos de carbono para reações biossintétícas 
— por exemplo, pda formação de 2-oxoglutarato necessário a 
símil ação do nitrogênio. Mitocòndrias foliares tipicamente têm al¬ 
tas capacidades das taxas n ã o-tos to ri bn í es na cadeia cie transporte 
de elétrons. Oxidando NADH com menor produção de ATT as 
mitocòndrias podem manter uma maior produção de 2-oxogluta- 
rato pelas rotas respiratórias, sem estarem restritas pela demanda 
dtosólíca por ATP (ver Figuras 11.7C e 11.12) ÍHoefnagel e cols., 
1996; Noctor | Foycr, 1998). 

Evidência adicional do envolvimento da respiração mitocçin- 
dríai em folhas fo tossi ntetizantes fui obtida em estudos com mu¬ 
tante s mitocondriais, deficientes nos complexos respiratórios, 
mostrando que o desenvolvimento foliar e a fotossíntese são nega¬ 
tiva mente afetados (Vedei e cols., 1999). 

Tecidos e órgãos diferentes respiram com taxas diferentes 

Uma regra geral útil e que quanto maior a atividade meta¬ 
bólica geral de um determinado tecido, maior sua taxa respirató¬ 
ria. Gemas cm desenvolvimento normalmente mostram taxas de 
respiração maiores (por unidade de massa seca), e as taxas de 
respiração de tecidos vegeta ti vos normalmente decrescem a par¬ 
tir do ponto de crescimento (p. ex., o ápice foliar em di.cütiledô- 
neas e a base foliar em monocotiledôneas) para regiões mais 
diferenciadas. Um exemplo bem estudado é a folha de cevada 
em crescimento (Thompson e cols,, 1998). Em tecidos vegeta ti- 
vqs maduros, os caules geralmente tem as menores taxas de res¬ 
piração, e as respirações foliar e radicular variam com a espécie 
vegetal e com as condições sob as quais as plantas estão se de¬ 
senvolvendo, 

Quando um tecido vegetal atinge a maturidade, sua taxa res¬ 
piratória permanecerá mais ou menos constante ou diminuirá va¬ 
garosamente à medida que o tecido envelhece efmalmentesenesce. 
Uma exceção a este padrão é um acentuado aumento na respira¬ 
ção, conhecido como climtttàrico, que acompanha o inicio do ama- 
duredmenio em muitas frutas (abacate., maçã, banana) e a 
senescència em folhas e flores destacadas. Tanto o amadurecimen¬ 
to quanto o aumento respiratório climatérico são desencadeados 
pela produção endógena de e ti leno, assim como por uma aplica¬ 
ção exógena de etileno (ver Capítulo 22), Em gerai, a respiração 
induzida! pelo etileno está associada a uma rota alternativa alna, 
resistente ao cianeto, mas o papel desta rota no amadureci mente 
não está claro (Tucker, 1993). 

O funcionamento mitocondrial é decisivo durante o 
desenvolvimento do pólen 

Uma característica fisiológica diretamente ligada aogenoiiw 
mitocondrial vegetal é um fenômeno conhecido como esterilida¬ 
de masculina citoplasma ti ca du cms (do inglês, > \iU*phiSMk 
$tcTÍlitif). Linhagens de plantas que mostram cms nao formam po- 
lens viáveis — por isto a designação tslmUduííc maiiulimi. O termo 
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Aqiü se refere ao fato de que es ta característica è trans- 
■•riínl, de Íurmíi nàcwntíndeJiana; o genótipo cms ê sempre herda- 
Jp Ja màe com o genoma miUicondrial. A ema é uma característica 
muito importante em cruzametltós vegetais, pois uma linhagem 
k vm esterilidade masculina estável pode facilitar a produção de 
t( v | u t - s de se:men tes h ibríd a s, Pa ra ta 1 u so, ca rac tens h cas c ws q ue 
n ^ () pivduzem nenhum grande efeito ao longo do ciclo do vida da 
pj.uifa, ivceto pela esterilidade masculina, têm sido encontradas 
muitas espécies. 

Iodas Js plantas portadoras da ca rac to ris ti ca cm$ que foram 
caraclerizadasem jhivel molecular mostram a presença derfiirran- 
ius distintos em seus rntD.N A, em relação ãs plantas seh agens. Ks- 
j t<íi rearranjos criam novas regiões codificantes e têm sido 
fortemenle correlacionados com fenólipos i ms em vários sistemas. 
Genes nucleares restauradores podem superar os efeitos dos rear- 
ranfos do ml DMA e restabelecer a fertilidade a plantas com genóti- 
pd pns> Tais genes restauradores são essenciais para a utilização 
comercial de sementes cws, se estas são os produtos da colheita 
L ma consequência interessante do uso do gene cms ocorreu 
no fjnal da década de 1 %0, quando S5' F L do milho híbrido para 
ração cultivado nos Estados Unidos eram derivados do uso de uma 
linhagem t ms de milho chamada de cjuí-T (Tesas), Mo milho ans- 
T, os rearranjos do ml DMA geraram uma proteína singular de 13 
kDa, a URF33 (Levings e Siedow, 1992), Como a proteína URT13 
age para provocar a esterilidade masculina não se sabe, mas, no 
final da década de 1960, apareceu uma doença causada por uma 
raça do fungo Mp hiri< uumiis j também chamada OxfsUoholtis hcic- 
ioslraplms). Essa raça específica sintetiza um composto (toxina 
HmT), que interage especifica mente com a proteína URF13 para 
produzir poros na membrana mitocondrial interna, resultando na 
perda da permeabilidade seletiva» 

A interação entre a toxina HmT e LTRF13 fez de Bípolan^ mmpiis 
um patógeno sobremaneira virulento no milho ews-T e levou a 
uma epidemia nas regiões de cultivo de milho dos Estados Uni¬ 
dos, conhecida como a queima sulina da folha do milho. Como 
resultado dessa epidemia, o uso de tvus-T na produção de milho 
híbrido loi suspenso. Nenhum outro milho cms mostrou ser uma 
alternativa adequada, de modo que a atual produção de semente 
de milho híbrido voltou ao procedimento manual de remoção do 
pendão, que impede a auiopolínização 

Comparada com (nitros órgãos, a quantidade de mitocóndri- 
Js P ür célula e a expressão de proteínas respiratórias são muito 
a ^ as anteras em desenvolvimento, onde o desenvolvimento 
do pólen é um processo que demanda energia <Huang e cok, lí994). 
^ esterilidade masculina é um fenótipo comum de imitações em 
Keiu j s mitocondriais para subunidades dos complexos da fosfori- 
laçãci oxidaliva (Vedei ecok, 1999). Tais mutantes podem ser víá- 
vei& devklu à existência drotas respiratórias iião-fosforilantes, 
ji ^ 1110 de celular programada (do inglês PCD, pmgrmjmhri ccll 
c parte do desenvolvimento normal das anteras. Existem 
■■"i'.' evidências de que as mitocòndriâs estão envolvida# na PCD 
u^elal e que a PCD é prematura em anteras dc girassol cms (ver 
Ensaio 11,6 na Internet), 

fatores ambientais alteram as taxas respiratórias 

Diversos fàtpres ambientais podem alterar ã operação de ro- 
às metílbtsijcas é de taxas respiratórias. Aqui, serão examinados 
,K papéis di i. ixtgènio íCM), da U i ripem lura e do dióxido de carbo* 
Í1M (COj ambientais. 


Qxtgêuio* O oxigênio pode afetar a respiração vegeta! devido ati 
seu papel como substrato no processo < omo um todo. A 23 C, a 
Lonóèntração de equilíbrio do t K em unia solução aquosa satura¬ 
da de ar (21% 0 ; ) ê de aproximadamente 25ü m.-VJ. Os dor de K„. 
para o oxigênio na reação catalisada pela citocromo c oxida se é 
bem abaixo de I uM, de modo que não deveria haver dependência 
aparente da taxa respiratória das concentrações externas de Ü 2 (ver 
Capítulo 2 na Internet para uma discussão sobre í j Mo entan¬ 
to, as taxas respiratórias decrescem se a concentração atmosféri¬ 
ca de oxigênio fica abaixo de 5''.. para tecidos inteiros ou abai xo 
de 2 a 3% para fatias de tecidos. Tais observações mostram que a 
difusão de oxigénio pela fase aquosa dos tecidos impõe uma li¬ 
mitação á respiração. 

A limitação na difusão imposta por uma fase aquosa enfatiza 
a importância dos espaças inte redutores de aeração encontrados 
em tecidos vegetais para a disponibilidade de oxigênio nas mito* 
cóndrias, Senão houvesse uma rota de difusão gasosa pela planta, 
as laxas de respiração celular de muitas plantas seriam limitadas 
por um suprimento insuficiente de oxigênio (ver Ensaio 11,3 na 
Internet) 

Saturação t te âgualbaixo 0 2 . Limitações na difusão são ainda 
mais significativas quando os órgãos vegetais estão crescendo em 
uin meio aquoso Quando as plantas são cultivadas hidroponica- 
mt-nte, as soluções precisam ser v ígo rosa mente arejadas para man¬ 
ter altos níveis de oxigénio nas vizinhanças das raízes. O problema 
da disponibilidade de oxigênio também surge em plantas que cres¬ 
cem em solos muito úmidos ou alagados (ver Capítulo 23). 

Algumas plantas, particularmente as árvores, têm uma dis¬ 
tribuição geográfica restrita, devido ã necessidade de manterem 
um suprimento de oxigênio às raízes. Por exemplo, Cormi< flori- 
dti e Liríõíietlãwii Utlipikra podem sobreviver apenas em solos bem 
drenados e arejados, pois suas raizes não podem tolerar mais do 
que uma exposição limitada a condições de alagamento. Por ou¬ 
tro lado, muitas espécies vegetais estão adaptadas a crescerem 
em solos alagados. Espécies herbáceas, como o arroz e o girassol, 
frequentemente dependem de uma rede de espaços intercelula¬ 
res (aerênquima) estendendo-se das folhas ás raizes para forne¬ 
cer uma rota gasosa continua para o mov imento de oxigênio ás 
raizes alagadas. 

Arvores que têm raízes muito profundas e que crescem em 
solos mi ridos sofrem limitações no suprimento de oxigênio que 
podem ser severas, Tais raízes precisam sobreviver com metabce 
lismoanaeróbico (fermenta ti vo) ou desenvolver estruturas que fa¬ 
cilitem o movimento de oxigênio até as raízes. Exemplos de tais 
es t ti i hi ra s são pn ijeções rad ie u 1 a res, cha ma das d e p tnu tmh rfort ' s 
que se projetam para fora da agua e proporcionam unia rota gaso¬ 
sa para a difusão do oxigênio para dentro das raízes. Os pneuma- 
tóforos são encontrados em Avkwtttiti e Riikvphoro, árvores ljlk 1 
crescem em mangues sob condições de alagamento contínuo. 

TcmpvnüuiiO A respiração tipicamente aumenta com a tempe¬ 
ratura (ver, entretanto, Ensaio 11.3 na Internet). Entre fie 30 C, o 
aumento na taxa respiratória para cada MJ ÍC de aumento na tem¬ 
pera t ura ambiente (comumenle chamado de coeficiente de iempe- 
ratura, adimensionaí, Qi 0 ) é décerca de 2. Acima de 30 L, a laxa 
respiratória em geral aumenta mais vagarosamente, atinge um pia to 
entre 4(3 e 50 C e decresce a temperaturas maiores. Ácredita-se 
que temperaturas noturnas elevadas explicam as altas taxas respi- 
ratòrias de plantas tropicais. 
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As temperaturas Umas são utilizadas para retardar as laxas 
respiratórias pós-colhci ta durante a estocarem dé íiuias o verdu¬ 
ra, No entanto., podem surgircomplicações decorrentes desta ar* 
mazenagem. Por exemplo, quando tubérculos de ba tara são 
armazenados a temperaturas superiores a 10 ° C, n respiração e as 
atividades métabólícás ancilares são suficientes para permitir bro¬ 
tada Abaixo de 5® C as Mxas respiratórias e a brotação são redu¬ 
zidas na maioria dos tecidos, mas a degradação do amido 
armazenado o sua conversão .1 sacarose conferem uma doçura in¬ 
desejável aos tubérculos. Como meio termo, as batatas sno arma¬ 
zenadas entre 7 e 9 C o que impede a quebra do amido e, ao 
mesmo tempo, minimiza a respiração e a germinação. 


Concentração de CO* É prática comum na armazenagem comer¬ 
cial de frutas tirar vantagem dos efeitos do oxigênio atmosférico e 
efa temperatura oo respiração e estocar Imtas a baixas temperatu¬ 
ras, sob 2 a 3 % de oxigênio e de 3 a 54 de ClX A temperatura 
baixa reduz a taxa respiratória, assim como a redução do oxigénio. 
Em vez de condições anóxicas, são usados baixos níveis de oxigé¬ 
nio, para impedir que as tensões de oxigênio nos tecidos baixem 
ao ppnto de estimular o metabolismo fermenta ti vo, 

O dióxido de carbono tem um efeito inibitório direto muito 
limitado sobre a taxa respiratória em concentrações entre 3 a 3%, 
que estão bem além da concentração de 0,036% (360 ppm) normal- 
mente encontrada na atmosfera. A concentração atmosférica de CO : 
está aumentando rapidamente como resultado de atividades hu¬ 
manas, projetando-se uma duplicação, para 700 ppm, antes do fi¬ 
nal do século XXI (ver Capítulo 9). 

Comparadas a plantas cultii adas a 350 ppm de CCh, as plan¬ 
tas cultivadas <1 700 ppm de CO- apresentaram uma taxa de respi¬ 
ração mitocondrial (expressa por unidade de massa seca) 20 % mais 
lenta (Drake e cok, 1999), mas isto foi questionado (Jahnke, 2001; 
Bruhn e cok, 2002). O número de mitocòndrias por unidade de 
área celular na verdade dobra no ambiente rico em CCk Tais da¬ 
dos implicam que a atividade respiratória na luz é que pode au¬ 
mentar em concentrações de CO : mais elevadas (Griífin e cols., 
20IJ1 ) H Assim, hoje é um assunto em debate, como as plantas que 
crescem em concentrações elevadas de CU- vão contribuir para 0 
ciclo global de carbono. 


METABOLISMO DE LIPÍDEOS 


Enquanto os animais utilizam as gorduras para a arma/er 
gem de energia, as plantes as utilizam principalmente para a nr 
ziuiãr carbono. Gorduras è óleos são formas importantes 1 
armazenagem de carbono reduzido em muitas sementes, inclui 
0 aquelas de espécies agronomicamente importantes, como so 
girassol, amendoim e algodão Os óleos têm uma grande funç 
u. armazenagem em plantas nau- domesticadas que produzem : 
mentes pequenas. Alguns frutos, como abacates e azeitonas, tai 
bem armazenam gorduras e óleos. 

N a pa rte f ina I d este ca pi t u lo , será ap resen ted a a bi uss in te 
J. úm de gü^conpídèos; os imàlgiiceròis (as gordura: 
1 s|,[lU,, ' | h , H V u- ç/ítCíu/í/fiJir^ polares (que li 
a * blca ™das lípídicas das membranas celulares) (Fígv 
11.14). Ver-se-á que a biossíníese de Iríacilglíceróis e de glkerolii 
deos P uLt ; us re 9 uer a cooperação de duas organelas: os plastide 
e ü rebculo endoplasmático. As plantas também podem usar 
gorduras e óleos para produção de energia. O processo comple 


pelo qual sementes em germinação obtém energia metabólica a 
partir da oxidação de gorduras e óleos será também examinado 

Gorduras e óleos armazenam grandes quantidades de 
energia 

As gorduras e os óleos pertencem h classe geral dos lipidm 
i j m grgpt 1 es t ruluraI me n te d í versí) de compostos h id rt. 1 fobicos &>! 
Uiveis cm solventes orgânicos e altamente insolúveis em água. Os 
lipídeos representam uma forma de carbono mais reduzida que os 
carboidratos, de modo que a oxidação completa de 1 gde gordura 
ou óleo (que contém cerca de 40 kj ou 9,3 kcal cie energia) pode 
produzir consideravelmente mais ATT que a oxidação de 1 g 4 . 
amido (cerca de 15,9 kj ou 3,8 kcal). Por outro lado. a bios&ímese 
de gorduras, óleos e moléculas relacionadas, como os fosfolipid.^ 
os de membranas, requer um investimento correspondente mente 
granai de energia metabólica. 

Outros lipídeos são importantes para a estrutura e 0 tuncio- 
na mento das plantas, mas não são utilizados para armazenagem 
de energia, os quais incluem as ceras, que constituem a cutícula 
protetora que reduz a perda de água de tecidos expostos, e os ter- 
penóides (também conhecidos como isoprenóides), que incluem 
os carotcnóides envolvidos na fotossíntese e os es te róis presentes 
em muitas membranas vegetais (ver Capítulo 13). 

Os triacilglíceróis são armazenados em oleossomos 

As gorduras e os óleos existem princípalmente na forma de 
triacilglíceróis (ítcii refere-se a porção de ácido graxo) ou trigliceri- 
deos, nos quais as moléculas de ácidos graxos são unidas por liga¬ 
ções ésteres aos três grupos hidroxilas do glicerol (ver Figura 11.14), 

Os ácidos graxos em plantas são normalmente ácidos carbo- 
xílicos do cadeia rota com um número par de átomos de carbono. 
As cadeias de carbono podem ser tão curtas quanto de 12 unida¬ 
des ou tão longas quanto de 20 , mas mais cotei um ente elas têm 16 
ou 18 carbonos de extensão. Os éte são líquidos ã temperatura 
ambiente, principal mente devido á presença de ligações não-sa lu¬ 
radas nos seus ácidos graxos componentes; as gordura?, que Eém 
uma proporção maior de ácidos graxos saturados, são sólidas a 
temperatura ambiente, Os principais ácidos graxos nos lipídeos 
vegetais são mostrados na Tabela 11.3. 

A composição dos ácidos graxos nos lipídeos vegetais varia 
com a espécie. Por exemplo, 0 óleo de amendoim é 9% ácido pal- 
míticG, 59' -l, ácido oiéicoe21% ácido linoiéíco, enquanto 0 óleo de 
semente de algodão é 204 ácido pai mítico, 30",, ácido oléico e 45"- 
ácido linoléica A bíossíntese desses ácidos graxos será discutida 
em breve. 

Na maioria das sementes, os triacilglicerók são armazenados 
no citoplasma das células do cotilédone ou endosperma, em orga¬ 
nelas conhecidas como oleossomos f também chamadas de v/ivn^- 
sofHos ou a Jípes fipiiíktis) (ver Capítulo 1 j. Os oleossomos têm uma 
barreira de membrana pouco usual, que separa os triglicerideos 
do citoplasma aquoso. Uma camada única de fostblipídeos (i. è. 
uma meia bicamada) circunda 0 corpo lipídico, com as extremida¬ 
des hidrufílicas dos fosfolipídeos expostas ao eitosol eas cadeias 
hidrofóbicas de hidrocarbonetos acil para o interior de triaciglicé- 
róis (ver Capítulo 1 1 O oJeossomoé estebiEizado pela presença de 
proteínas específicas, denominadas oleamhuta, que cobrem a super¬ 
fície e impedem que os fosíolipidms de corpos lipídicos adjacen¬ 
tes entrem em contato e se fusionem. 
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FIGURA 11.14 C.araitii.TislLCas. eslrultir.il 1 de 
triacilgliceróis e glícerolipídeus polares em 
vegetais superiores. Os comprimentos das. 
cadeias de carbono dos ácidos graxos, os quais 
sempre têm um número par de carbonos, variam 
de 12 a 20, m.issão tipicamente Hi ou IH Assim, 
o valor de u é normaImen te 14 ou 16 


Esia fjitmhira de membrana singular dos nleossomos resulta 
do padrão de biossíntese dos triarilgliceróis, cuja síntese é ccmple- 
t.idii por enzimas localizadas nas membranas do retículo endoplas¬ 
mático, -acumulando-se as gorduras resultantes entre duas 
monocamddas da bicamada da membrana do retículo endoplas- 
má tico. A. bica ma da intumesce e se separa á medida que mais gor¬ 
duras são adicionadas à estrutura em crescimento e. por fim, um 
corpo Ijpídico maduro soíla-se do retículo endoplasm ático (NJapí- 
er e col&,, 1996), 

Os glicerolipídeos polares são os principais lipídeos 
estruturais nas membranas 

Conforme descrito no Capítulo I r cada membrana na célula é 
uma bica ma da de moléculas anfipâliais íi. é, tendo tanto regiões 
hidrofilicas quanto hidrofóbicas) de lipídeos, nas quais um grupo 
piar da extremidade interage com a fase aquosa, enquanto as ca- 
deias hidrofóbicas de ácidos graxos formam o centro da membra¬ 
na, Este miolo hidrofóbico impede a difusão aleatória de solutos 


entre os com parti me ritos celulares e, portanto, permito que a bio¬ 
química da célula soja organizada, 

Os principais lipídeos estruturais nas membranas são os gli- 
cenolipídeos polares (ver Figura 11,34), nos quais a porção hidrofó- 
bica consiste de duas cadeias de ácidos graxos de 16 ou 18 ca rbonos 
esteríficadas nas posições I e 2 de uma estrutura de glicerol. O 
grupo terminal polar está ligado á posição 4 do glicerol. Existem 
duas categorias de glicerolípídeos polares: 

1. Gíiceroglicolípídeos, nos quais os açúcares formam a o gru¬ 
po terminal í Figura 11.15 A 1 

2. Glicerofosfolipídeos, nos quais o grupo terminal contém fos¬ 
fato (Figura Í1U5B) 

As membranas vegetais possuem lipídeos estruturais adicio¬ 
nais, InctuEndoesfingolÍpideose esteróÍs(ver Capítulo 13), os quais, 
todavia, são componentes minoritários. Outros lipídeos desempe¬ 
nha m pa pé is especi l icos na fo-U íss i ntese e e m 1 . >u tms p ri >cessos, den¬ 
tre os quais estão clorofilas, plastoquinona, carotenóídes e 


TABELA 11.3 

Ácidos graxos comuns em tecidos de vegetais superiores 


Nome- 1 


“•o d os graxos saturados 
Acido lâuricü (12:0) 
Addo mirístico (14:0) 
Acido pai mítico (16:0) 
Acido esteárico (18:0) 


Estrutura 


CHjtChjbíCOjH 

CH^CHjÍlqCOjH 

CH 3 (CH 2 ) 1fr CO>H 


Arados, graxos insaturados 

Acido oiéico (18:1) CH^CH^CN— GH{CH ? ) ? GG 3 H 

Aodo ImoléicQ (13:2} CH^CH^CH-CH—CH*—CH-CH(CH 2 ),CO,H 

_ Aado linoJènico (18:3) CH,CHíCH—CN—CH 3 —CH—CH—CH a —CH—CH— ÍCN ? ) T C0. 2 H 

.J ddü ácido graxo tem uma abreviatura numérica. O número antes dos dois pontos representa o numero 
.'-iiai dt carbonos, 0 numero depois dos dois pontos e o número de ligações duplas 
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Eocoferóis, que [untos conlabili/am um terço dos lipídeos das ky 
lhas dos vegetais. 

A Figura 11 15 mostra as nove classes principais de gliceroli- 
pídeos nas plantas, cada uma delas associada a várias combina¬ 
ções diferentes de ácidos graxas As estruturas mostradas na Figura 
11 .1? ilustram algumas das espécies moleculares mais comuns. 

As membranas dos eloroplastas. que contabilizam 70'::, dos 
lipídeos de membrana em tecidos fotossíntéhcos, são dominadas 
porgíicéroglicòlipÍdeos; outras membranas da célula contêm gli- 
rt?rofosíoiipídeos (Tabela 11.14). Em tecidos não-fotossintéticos, os 
fosfolipídeos sáo os principais glicemliprdeos de membrana. 

A biossmtese de ácidos graxos consiste de cicios de 
adição de dois carbonos 

A biossíntese de ácidos graxos envolve a condensação cíclica 
de unidades de dois carbonos nas quais acetil-CoÁ é o precursor 
Em plantas, os ácidos graxos são sintetizados exdusivamente nos 
piastídeos; em animais, os ácidos graxos são sintetizados sobretu¬ 
do no ritosoL 

Acredita-se que as enzimas da rota são mantidas juntas em 
um complexo que é coletivamente conhecido como ácido graxo sith 
U ise O complexo provav elmente permite que a série de reações 
ocorra mais eficientemente do que ocorreria se as enzimas fossem 
fisicamente separadas umas das outras. Além disso, as cadeias acil 
em crescimento são ligadas cova len temente a uma proteína acF 
d i ca de ba i xo p eso m olee u ] a r, dem mvi n ada p rote í n a c a r rega d o- 
ra de acil (do inglês A CF, ncyt carrier proiein). Quando conjugada 
à proteína carregadora acil, a cadeia de ácidos graxos é chamada 
de acil-ACF 

A primeira etapa comprometida com a rota (i. é, a primeira 
etapa específica à síntese de ácidos graxos) e a síntese de maloniJ- 
CoA a partir de acetil-CoA e CO : pela enzima acetil-CoA carboxi- 
lase (Figura 11.16) (Sasaki e cols., 1995). A forte regulação da 
acetil-CoA carboxilase parece controlar a taxa global de síntese de 
ácidos graxos (Ohlrogge e Jaworski, 1997). O mabnil-CoA, então, 
reage com ACR gerando malonil-ACP: 

I. No p ri me iro ciclo d a síntesc de á eidos gra xos, o grupo a ce ta to 

do acetil-CoÀ é transferido a uma cisteína específica da etace 


FIGURA 11.15 Principais lípidma pelares de membranas k. 
ve ftetais: (A) jjliciuoglirçlipídeos (B) glicerofosfolipídcos Vefo 
menos st-is áridos graxos diferentes podem ser ligados à estrutura 
de gíiceroL Uma das espécies moleculares mais comuns è m E >strad a 
para cada lipídeo Os números abaixo de cada nome referem^ M 
número de carbonos inúmero antes dos dois pontos) e ao número 
de Ligações duplas (número após os dois pontos) 


ma condmsqdom (3~cetoadl-ACP síntese) e, então, combinado 
com m n loní I- AC P po rn h arma r acetoa ce ti I-AC P. 

2. A seguir, o grupo eeto no carbono 3 é removido (reduzido) 
pela ação de três enzimas, para formar uma nova cadeia acil 
(butirii-ACP), que tem agora quatro carbonos de comprimen¬ 
to (ver Figura 11.16). 

3. Oáci d o de q ua tro ca rbo nos e um a ou tra n \olêcu la de m aI oni I- 
ACP tornam-se, então, os novos substratos para a enzima con¬ 
densadora, resultando na adição de outra unidade de dois 
carbonos á cadeia em crescimento, e o ciclo contínua ate que 
36 ou 18 carbonos tenham sido adicionados. 

4. Alguns ló:G-ACP sao liberados da maquinaria da ácido-gra- 
xo sintase, mas a maioria das moléculas que são alongadas 
para 18:G-ACP é eficienterrün te convertida a 1S: 1 -ACP por 
uma enzima d essa tu rase. A repetição desta sequência de even¬ 
tos faz do 16:0-ACP e do 18:G-ACP os principais produtos da 
síntese de ácidos graxos em plastídeos (Figura 11.17). 

Os áridos graxos podem ser submetidos a modificações sub* 
sequentes, após serem ligados ao glicerol para formar glicerolspí- 
deos. Ligações duplas adicionais são inseridas nos ácidos graxos 
16:0 e 18;1 por uma série de isoenzimas dessaturases, que são pro¬ 
teínas integrais de membrana encontradas no doroplasto e no retí¬ 
culo en duplas má tico. Cada d essa Eu rase insere uma ligação dupla 
em uma posição específica na cadeia de ácidos graxos, e as enzi¬ 
mas agem sequencial mente para formar os produtos 18:3 e 16:3 
finais (Ohlrogge e Browse, 1995), 


TABELA 114 

Componentes glkerolipidicos das membranas celulares 


Composição Irpídica (porcentagem do total) 


FosfatidiLcolina 

Fosfatidiletanolamíra 

Fosfatiditinosíto] 

Fosfatidilglkerol 

Difosfatídilglicerol 

Monogal a ctositd í a ci I g É] cerol 
Diga \ac tosi Idbri I g I ice ro I 
Sulfolipideo 


Retículo 

Cloroplasto endoplasmátko 


4 47 

- 34 

1 17 

? 2 

55 _ 

2A ^ 

8 _ 


lyiítocõndria 

43 

3S 

6 

3 

13 
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ii 

CH ;1| — C — SCo A 



Atetü-CoA 


i Primeira atapa 
comprometida na rota 
biQssintêiica de ácidos 
graxor>. 


AceliMIoA 

caríioxilasç 


Malonil-CoA 


2 Grupo míilgmi é 
transferido á 
proteína carregadora 
de acil. 


3 O primeiro ciclo da 
síntese de ácidos 
gratos micia aqui 


Enzima 

ccmdensfltíora 


Etapa de 
descarboxilação 


Malonil-ACP 


Etapa de 
rfescarboxilação 


S O segundo eido da 
síntese de ácidob yraxos 
inicia aqui 


Enzima 

condensadora 


C ~ G-L — C — SACP 


:rdO graxo 
finalizado * 


(Continua em direção 
á cadeia de 16 a 18 
carbonos de extensão) 


Acetoacetil-ACP 


7 ÀCP é removida 
do ácido 
finalizado em 
uma reação de 
iramderase 


6. O eido eominoa múltiplas 
vezes, adicionando unidades 
de acetato {2 carbonos) 
do malonil^ACP 


Sutírií-ACP 

(acyt'ACP) 


2 NADPH 


2 NADPH 


4 O grupo ceto no 
carbono 3 é removido 
em três etapas. 


FIGURA 11,16 Cicia da síntese de ácidos graxos em 
plaslideos de células vegetais. 


Os glicerolipideos. sâo sintetizados nos piastídeos e no 
retículo endoplasmâtko 

9 * ácidos graxos sintetizados nos piastídeos são em segui¬ 
da utilizados para compor os glicerolipídeos das membranas e 
oleossomos. As primeiras etapas na síntese de glíeerolipídeos são 
duas reações de; acilação que transferem ácidos graxos da acil- 

AU uu acil-Ct>A para o glícerobMosíato para formar ácido fos- 
fatídico. 

A ação de uma fosfata se específica produz djacílglicerol 
IUAQ a partir do acido fosfalídico O ácido fosMdico também 
pode ser convertido diretamenle em fosfatidiiínositoj ou fosfati- 


dilglicerol; DAG pode originar fosfatidiletanoiamina ou fastatidil- 
colina (ver bigura 11,17). 

À localização das enzimas de síntese de glíeerolipídeos revela 
uma interação complexa e altamente regulada entre o cio reptaste, 
onde os ácidos graxos são sintetizados, e outros sistemas de mem¬ 
branas da célula. Em termos simples, a bioquímica envolve duas 
rotas, conhecidas como rota pnfCtíriótica (ou de domplasEo) ecitof- 
rióUcít (ou de retículo endoplasmátkot 

L Hm cl ort ip ta stos, a rui a p roca ri ei t ica u tiii/u o> produ tos 16 i 1 c 
18U-ACP da síntese de ácidos graxos no domplasto para sin¬ 
tetizar ácido tos fatídico c seus derivados. Alterna tt va mente 
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o- o vidos graxos pipiem ser exportados ao citoplasma como 
Co A ésteres. 

i v, citoplasma, a rota e u ca rí ô rica u H f i za u m con j un to sopa ra- 
j 0 j L , adi[rans/erasos no retículo endoplasmitico, para incor¬ 
porar os ácidos graxas em ácido fosfatídico o ü ! us derivados. 

I nY|t versão simplificada daste modelo esta representada na 
Figura 11 1A 

Fm algumas plantas superiores, incluindo Ambidopsis e espi- 
nflfre, as duas rotas contribuem quase igualmente para a síntese 
ir lipídeos dos cforoplaslos. Em muitas outras angiospermas, no 
n(anl0p fosfatídílglícerol é o único produto da rota proca rí ótica, 
enquanto os demais lipídeos do doroplasto slo sintetizados inteb 
ramente pela rota e uca nó tica 

A bioquímica da síntese de ItiacHglicerol em sementes oleagi- 
gerai mente a mesma descrita para glícerolipídeos. 16:0 e 
IS:] -ACÍ 1 são sintetizados nos plastídeos da célula e exportados 
coiufiCoA ti oeste res. para incorporação no DAG no retículo endo 
plasmático (ver Figura 11*1 7). 

As enztmas-chave no metabolismo de sementes oleaginosas 
(não-mostradas na Figura 1117) são adl-CoA:DAG acíltransferase 
e PüDAG aciltransferase, que catalisam a síntese de triadlglicerol 
(Dahkjvisl e cols., 2000)- Conforme observado anteriormente, mo- 
jvculas de tríadlglicerol acumulam-se em estruturas sub.edu lares 
especializadas — o& oleossomos — a partir das quais elas podem 
ser mobilizadas durante a germinação e convertidas em açúcar. 

A composição íípídka influencia a função da membrana 

Uma questão central na biologia de membranas ê a razão fun¬ 
cional subjacente ã diversidade de lipídeos. Cada sistema de mem¬ 
branas da célula tem um complemento característico e distinto de 
tipos de lipídeos, e, dentro de uma única membrana, cada d asse 
de lipídeos tem uma composiçãi ■ distinta de ácidos graxoí- Nosso 
entendimento de membrana e aquele no qual os lipídeos compõem 
à bicam ada se mi permeável e fluida, que e a matriz para as proteí¬ 
nas funcionais da membrana. 


Uma vez que esta função genérica dos lipídeos poderia ser 
preenchida por uma única espécie insaturacLi de fosfatidilcolina, 
obvia mente tal modelo simples é insatisfatório Pnr que ò necessá¬ 
ria a diversidade de lipídeos? Um aspecto da biologia de membra¬ 
nas que pode responder a esta questão central 0 a relação entre a 
composição lipídica e a capacidade dos organismos de se ajuda¬ 
rem a mudanças de temperatura (VVolter e cots,, ITO), Por exem¬ 
plo, plantas sensíveis ao frio experimentam reduções bruscas na 
taxa de crescimento e no desenvolvimento a temperaturas entre 0 
e 12 J C íver Capítulo 25}. Muitas culturas economicamente impor¬ 
tantes, como algodão, soja., milho, arroz e inúmeras frutíferas tro¬ 
picais e subtropicais são classificadas como sensíveis ao frio. Por 
outro lado, a maioria das plantas que se originam de regiões tem¬ 
peradas é capaz de crescer e se desenvolver em temperaturas bai¬ 
xas e são classificadas como resistentes ao frio. 

tem sido sugerido que, devido ao decréscimo na fluidez li pi- 
dica a baixas temperaturas, o evento primário de dano por resfria- 
mento é uma transição de uma fase líquido-cristalina para uma 
fase de gel nas membranas celulares De acordo com esta propos¬ 
ta, tal transição resultaria em alterações no metabolismo de células 
resfriadas e levaria ao dano e a morte das plantas sensíveis ao I rio. 
D grau de insaturação dos ácidos graxos determinaria a tempera¬ 
tura na qual o dano ocorreria. 

Pesquisas recentes no entanto, sugerem que a relação entre a 
in saturação das membranas e a> respostas dos vegetais a baixas 
temperaturas é mais sutil e complexa íver Tópico 11.3 na Inter¬ 
net). As respostas de mutantes de AraWdopsís com saturação au¬ 
mentada dos ácidos graxos a baixas temperaturas parecem distintas 
do previsto pela hipótese de sensibilidade ao frio, sugerindo que 
danos normais causadas pelo frio podem não ser estritamente re¬ 
lacionados ao nível de insa tu ração dos lipídeos das membranas 

Por ouro lado, experimentos com plantas transgénicas de ta¬ 
baco, sensíveis ao frio, mostram resultados opostos. A expressão 
transgémea de genes exógenos em tabaco tem sido usada especifi¬ 
camente para diminuir o nivel de fòsíatídilglícerol saturado ou para 
causar um aumento geral na insa tu ração da membrana. Em cada 
caso, o dano causado peio resfriamento foi aliviado em certo grau. 



FIGURA 11,17 As duas rotas de 
síntese de glicerolipídeos itn 
cloroptosto e no retículo 
endoplasm ático decéluíás foliares dé 
/Itabiititpsh' Os priiKipais 
componentes de membrana são 
mostrados nas caixas de texto. O 
gliverqlípídeos pedem <) saturação no 
clompEasio c as enzimas no retículo 
emiopLismáticocnnvertem os ácidos 
graxos 16:0 e ] nos ácidos graxtw 
mdi> li llíiinuili iiisalurados mustr.idi -■ 
n,i I igura IJ .15. 
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] stíis novas descobertas deixam duro que a extensão da insa- 
tu ração das membranas oii a pfpèoç® de lipídeos jspeçifíGos, como 
o fosfaddiJgliceroI dissatürado, pndem afetar as respostas das plan¬ 
tas a ha ivas temperaturas. Conforme discutido no Tópico 11.8 na 
Internet, mais estudos são requeridos para cm tende r completa meu * 
tt . 1 a relação entre composição lipídiea e Junção das membranas. 

05 lipídeos de membranas são importantes precursores 
de compostos sinalizadores 

Plantas, animais e micróbios utilizam os lipídeos de mem¬ 
brana como precursores de compostos utilizados para sinaliza¬ 
ção intracelular ou de longo alcance. Por exemplo, o jasmonato 
derivado do ãcido línõléico (18:3) ativa as defesas vegetais con¬ 
tra insetos e muitos fungos patogênicos. Além disso, o jasmona- 
Eo regula muitos outros aspectos do crescimento vegetal, 
incluindo o desenvolvimento de anteras e pólens (Stíntzi e Bro- 
',vst\ 2000), O fosfatidilínosiiol-4 f 5-bifosfato (PIP 2 ) é o mais 
importante dos vários derivados fosfatados do íosfatidilinositol, 
conhecidos como fos fomos! talcos, Em animais, a ativação media¬ 
da por receptores da fosfòlipase C leva ã hidrólise do PÍP : a jnn- 
sito! trifosfato fíPd edíaçilglicerol, sendo que ambos agem como 
mensageiros secundários intracelulares. 

A ação do 1P-. em liberar Gv r tio citoplasma (pelos canais sensí¬ 
veis ao cálcio iro tongplasto c em outras membranas) e, portanto, de 
regular processos celulares tem sido demonstrada em vários sisEe- 
mas vegetais, incluindo as células-guarda (ScKroeder e cols., 2001). 
Informações a respeito de outros tipos de sinalização por lipídeos 
em plantas estão se tomando disponíveis por intermédio de estudos 
bioquímicos e de genética molecular das fosfolipases (Wang 2001) e 
de outras enzimas envolvidas na geração destes sinais, 


Lipideos de reserva são convertidos a carboidratos em 
sementes em germinação 

Depois de germinarem, as sementes oleaginosas metabolizam 
os triacitglíceróis armazenados, convertendo os lipídeos em saca- 
rose. As plantas não sâo capazes de transportar gorduras do en- 
ctosperma para os tecidos radículares e de órgãos aéreos da plantula 
em germinação, de modo que elas precisam converter os lipídeos 
armazenados em uma forma mais móvel de carbono, geral mente 
sacarose, processo que envolve diversas etapas, as quais estão lo¬ 
calizadas em diferentes compartimentos celulares; oleossomos, glí- 
ox issomos, m i tocôndrias e citosr>], 


l ísrtü geral: lipídeos a stfcíirose* À conversão de lipídeos em sa¬ 
carose em sementes oleaginosas é desencadeada pela germinação, 
começando com a hidrólise dos triacilgjiçeróis armazenados nos 
corpos hpidicos para liberar os ácidos graxos, seguida da oxidação 
í1cldoa graxos para produzir acetil-CoA (Figura 11.13). Os ácí- 
os graxos são oxidados em um tipo de peroxissomo denominado 
ghoxissomo, uma organela delimitada por uma única bicamada 
de membrana, que e encontrada nos tecidos de armazenagem da 
semente ncos em óleos. A acetil-CoAé metabolízada no glfoxisso- 
m() vy ||ura 11.18SA) para produzir sudnato, o qual êLnspor- 
do íílio/JSMjtTKj para a mitocondria, ondeé convertido primeiro 
a oxaioacetalo e então a ma la to. o processo termina no citosol 

COm a Ci>rwt ‘ rSíl ° d ° n«faWa glicose via giitoneogênese e, então á 
sacart »se. 


Embora algpns desses carbonos derivados dos ácidos oraxos 
sejam desviados para outras reações metabólicas em algumas se- 
me n tos i >!• eag r nosàs, na m k m ona (R ian i 1 $ <:m t m 1 t f r rs) n p rocçs? . ( ^ 
tão eficiente que cada grama de lipídeo metabolizad o resulta ^ 
formação de I g de carboidrato, o que è equivalente a 40% de reciJ '. 
peração da energia livre na forma de ligações de carbono (115 q u 
40 kj] x |0p - 40%). ' J/ 

Hidrólise das íipases. A etapa inicial na conversão de lipídeos -■ 
carboidratos é a quebra dos triglicerídeos armazenados nos cor¬ 
pos típídicos pela enzima lipase, que, pelo menos no endosperma 
da mamona, está localizada na meia membrana que serve cu mu 
barreira externa do corpo lipídico, A lipase hidmlísa triadlglice- 
róis a IrG moléculas de ácidos graxos e glícerol. Milho e algodão 
também contém uma atividade de lipase no corpo lipídico, mas 
amendoim, soja e pepino, ao contrário, mostram atividade dg Lipa¬ 
se no glioxissomo. Durante a degradação dos lipídeos, os corpos 
Hpídicos e glíoxissomos estão geralmente em associação física ínti¬ 
ma (ver Figura 1 LI 8 B), 

p-av/drtção áe ácidos graxos. Após a hidrólise dos triacÊlglke- 
róís, os ácidos graxos resultantes entram no glíoxissomo, onde 
são ativados pela conversão em graxo-adbCoA pela enzüna gra- 
xo-adl-CoA sinta se, Graxo-acil-CoA é o substrato inicial pnra a 
série de reações de |J -oxidação, nas quais ácidos graxos C. (áci¬ 
dos graxos compostos de um número n de carbonos) sãoseqiien- 
dalmente quebrados a n/2 moléculas de acetil-CoA (ver Figu¬ 
rai 1.18A), Esta sequência de reações envolve a redução de !■: 0 2 a 
EDO e a formação de 1 NADH e 1 FADH_ para cada acetil-CoA 
prod uzido. 

Em tecidos de mamíferos, as quatro enzimas associadas à 
p -oxidação estão presentes na mi tocônd ria; em tecidos de reserva 
de sementes vegetais, elas esteio localizadas exclusiva mente nos 
glioxissomos. De maneira curiosa, em tecidos vegetais vegetativos 
(p. ex„ liipocótilo de Vigna radia ta e tubéredo de batata), as reações 
de p-oxidação estão localizadas em uma organela relacionada, o 
penoxissomo (ver Capitulo 1 ). 

O ciclo do gl ioxila to, A função d o d d o d o gl H >xita to e o ■ n ver te r 
duas moléculas de açetii-CoA a su anato. A acetil-CoA produzida 
por p-oxidações é posteriormente metabolizada no glioxissoma 
por meio de uma série de reações que compõem o ciclo do glioxi- 
lato (ver Figura 11,18A), Iniciaimente, a acetií-CoA reage com oxa- 
loacetatOj gerando citrato, que é f então, transferido ao citoplasma 
para isomerização a ísocitrato. O isocitrato é reimportado para o 
peroxissomo e convertido a mala to por duas reações que são sim 
guiares à rota do glioxilato. 

1 • Fr i me \ ro, i soei tra to (C È ) é cl t v ad o pei a enz i m a isoci t ra to í ia se 
para gerar sudnato (CJ e glioxilato (Cd. Este sudnato é ex¬ 
portado ãs mi tocônd rias. 

2. A segu i r, a mala to s in tase comb i na u m a segu n d a n io lecu la i le 
acetibCoÂ com glioxilato para produzir ma la Co. 


O mabto é t então, oxidado pela malalo desidrogeiuse a oxa- 
loãcetato, que pode se combinar com outra acetíi-CoA para conti- 
rtuar o ciclo (ver Figura 1 i,18A] O glimxilatu produzido mantem e 
ciclo operando no glioxissomo, mas o suei na to e exportado às mi- 
Lucôndrias para posterior processamento. 





Respiracão e metabolismo de lipídeos 2S1 



0 malaio é transportado para o o toso! e oxi ciado a 
oxaíorjcetato, o qual é convertido a fosfoenòlpiruvato pela 
e^ma carboKiqüinase O PEP resuíiantç é, então, 
metabohídClo para produzir sacarose pela rola 
gliconeogêncca 


IGURa 11.18 Convtràão de gorduras em. açucares durante ,i 
gefmmaçln de sementes oleaginosas, IA) Fluxo de carbono durante 
rJ gradação de ácidos graxos c gliconeogênese (conterir estruturas 
I iguras 13.2,11.3 e 11.6). (B) l : Jeclromicrografia de uma célula do 
^utjludune armazenndor de òJleosde uma plãnlulâ de pepino, 
[■i^irancio glioxissomos, initu» ondrias e oluei>somus tíoto cedida por 
R N Tielcase), 



Mítocõndri.i 


Glioxissomo 


Oleossomo 
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0 fiflpel mitoconârhiL \o mover-se do* glioxissomos para as 
mitocòndrias o sucinato ò convertido a mala to polas reações nor ' 
mais do cfcU 1 do ácido cítrico. O ma la to rvsul tanto podo sor expor- 
ta do das milocôndrias em troca polo südnato, por meio do 
transportador do dicarboxdátos localt/ados op membrana mito- 
condrial interna O malato o então, oxidado a OXàlüacetato pèla 
mslalo desidrogenase no çtíOSólr enquanto o oxaloaoetato resul¬ 
tante é convertido a carboidrato. 

I^i^i ^onvcrsío cotitornsr a irreversibil idade da reaçao 

da piruvato quinaife (ver Figura 11,3) e é facilitada pela enzima 
PEP çarboxiqmnase. que utiliza a capacidade de fosforilãçlo do 
Ampara converter oxaloacetato a PEPe CO; (ver Figura 1 -ISA). A 
partír do PEP a gliconeogênese pode prosseguir com a produção 
Je rlicose, conforme já descri ti i. A sacarose é o produto final deste 
pnxesso e a forma primaria de carbono reduzido t rans locado dos 
cotüedones aos tecidos em crescimento das plântulas. Nem todas 
a; , ementes convertem gordura em açúcar quantitativamente (ver 
Tópico 11,9 na Internet). 


RESUMO 

\ : a respiração vegetal, o carbono celular reduzido gerado du¬ 
rante a íotossiniese é oxidado a CO; e água, oxidação esta acopla¬ 
da ã síntese de ATP A respiração ocorre em três estádios principais: 
ã glicólise. o ciclo do ácido cítrico e a fosforiiaçào oxidaEiva. Esta 
ultima compreende a cadeia de transporte de elétrons e a síntese 
de ATP, 

\a glia Aint. o carboidrato é convertido a piruvato no dtosol, 
sendo uma pequena quantidade de ATP sintetizada via fosforiia- 
ção no substrato. O piruvato è subsequentemente oxidado dentro 
da matriz mitocondrial, por meio do delo do áddo cítrico, geran- 
do um grande número Ju equiv alentes redutore> na forma de 
NADHeFADH,. 

No terceiro estádio, a fosforiiaçào oxidativa, os elétrons do 
\ADH e FADFF passam pela cadeia de transporte de elétrons, na 
membrana mitocondrial interna, para reduzir o oxigênio A ener- 
iiú química é conservada na forma de um gradiente eletroquimico 
de prótons, que é criado pelo acoplamento do fluxo de elétrons ac> 
bombeamentode prótons da matriz ao espaço mtermembrana. Esta 
er-yr^ta e. então, conv ertida em energia química na forma de ATP 
pela F F-sintasç, também localizada na membrana interna, que 
ac.-,pb a síntese de ATP, a partir de A DP e P L , ao fluxi > de prótons 
út ’-' : y ã P ara a matriz, ao longo de seu gradiente eletroquímico, 

A respiração aeróbica em plantas tem varias características 
singulares, incluindo a presença de uma oxidase alternativa resis- 
Ter!;l - 80 cianeto e múltiplas NADiPjH desidrogenases, mas ne- 
nhuDl f d * ,as bfj mbeía prótons, A oxidação de substratos durante 
a rt 'JP ,r f«o è regulada em pontos de controle na giicólise, ciclo do 
arjmj cítrico e cadeia de transporte de elétrons, mas, em última 

dos substralos é controlada pelo nível celular 
úr (>L carboidratos também podem oxidados na rota das 

SkTAniu at0 ' fiaS ? UaiS 3 ÍOT ^ rcdutür * é produzida na forma 
f L j., pnncipalmeníe para fins biossín té ticos Inúmeros in¬ 
termediários da glkólbe e do deto do áddo ritrico também pro 
prnonam opcmto de partida para múltiplas rotas bisintéticas, 
Q+J ‘ r! '• i3a produtividade fotossintópea diária pode ^.r 
respirada por uma planta, mas muitos fatorespodém afetara taxa 
respiratória observada na planta inteira. Tais fatores incluem a na- 
Ture/,i e d idade do tecido vegetal, assim corno fatores ambientais. 


como a luz, a concentração de ■ ixigénio, a temperatura e n a ,n n . r: . 
tração de C 0 2 . 

Os lipídeos desempenham um papel importante nas planta^ 
l i pideos anf i páti cos a toam co mo os com ponen tes não-pmtéicos pri 
mários das membranas vegetais; gorduías e óleos sào uma efici>n- 
te forma de armazenagem de carbono reduzido, particuiarmente 
em sementes Os gUeerolip ídecS desempenham importantes d 
péis como componentes estruturais de membranas Os ácidos irt 
\ i is sã 11 s i n te li z a d os nus pln st í d eos, uh I i za ndo aceti t -Co A. Os A cíij, 
graxns dos plastídeos podem ser transporta dòs ao retículo endn- 
plasmãtico, onde são posteriormente modificados. 

A função das membranas pode ser influenciada pela compn- 
sição de lipídeos O grau de insaturação dos ácidos graxos influen- 
cia a sensibilidade das plantas ao frio, mas não parece estar 
envolvido nos danos normais causados pelo resfriamentu. For ou¬ 
tro lado, certos produtos de membrana resultantes da degradação 
de lipídeos, como árido jasmóni to, podem atoar como agentesVi- 
nalizadores em células v egetais, 

O triacilgücerol é sintetizadt ■ no retículo endoplasmáticoe acu¬ 
mula-se dentro da bicam ada de íosfolipídeos, formando corpos 
lipídicos. Durante a germinação de sementes oleaginosas, os lipí¬ 
deos armazenados são metabolizados a carboidratos em uma sérit 
de reações que envolvem uma sequência metabólica conhecida 
como o ciclo do glioxilato, o qual ocorre nos glioxissomos e etapas 
subsequentes ocorrem nas mitocòndrias. O carbono reduzido ge¬ 
rado durante a quebra dos lipídeos nos gltoxissomos é, por fim, 
convertido a carboidrato no dtosol por gliconeogénese. 


Tópicos da internet 

11.1 Isolamento de mitocòridnas 

Métodos para o isolamento de mitocòndrias intactas e 
funcionais foram desenvolvidos. 

11.2 A cadeia de transporte de elétrons das mitocòndrias 
vegetais contém múltiplas NAO(P}H desidrogenases 
As NAD(P)H desidrogenases mitocondriais oxidam NADH 
ou NADPH e passam os elétrons a ubiquinona. 

11.3 A oxidase alternativa 

A oxidase alternativa é uma oxirredutase localizada na 
membrana interna das mitocòndrias vegetais. 

11.4 FOF1 - ATP sintases: os menores motores giratórios do 
mundo 

A rotação da sub unidade gera as mudanças de con¬ 
formação que permitem a liberação de ATP da enxima 

11.5 Transporte para dentro e fora das mitocòndrias vege 
tais 

As mitocòndrias vegetais operam diferem es mecanis¬ 
mos de transporte. 

11.6 O sistema genético das mitocòndrias vegetais tem al¬ 
gumas características especiais 

0 genoma mitocondrial codifica cerca de 40 proteínas 
mitocoridriaís. 

11 7 A respiração reduz a produtividade das culturas? 

Relações empíricas entre as taxas de respiração vegetal 
e a produtividade de culturas foram estabelecidas. 


Material da Internet 
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n.S A composição lipídiça das membranas- afeta a biolo¬ 
gia celular e a fisiologia rias plantas 

M-jtan:es Irpídkos estão expandindo o nosso torVnecr- 
mento a:e r ca da capacidade dos organismos de se adap- 
:aren- as mudanças ire temperatura. 

f<t o a utilização de reservas de óleo dos cotilédones 

Em algumas esoét-es, apenas p3»te dos lipídeos armaze¬ 
nados nos cotilédones e exportada como carboidrato, 


Ensaios da internet 

n 1 A flexibilidade metabólica ajuda as plantas a sobrevi¬ 
verem ao estresse 

A capacidade oas plantas de realizarem uma etapa me¬ 
tabólica de diferentes formas aumenta a sobrevivência 
vegetal sob estresse 

11.2 A elaboração do perfil metabólico das células vege¬ 
tais 

A elaboração do perf-1 metabólico complementa a ge* 
nõmfca e a proteámica. 

11.3 Regulação térmica por flores termogénicas 

Em flores termogènicas, como em certas a rateas, a tem¬ 
peratura pode aumentar em ate 2C £ C acima do ambi¬ 
ente externo. 

11.4 Espécies reativas de oxigênio (ROS) e mitocõndrias 
vegetais 

A produção ae espécies reativas danosas de oxigénio e 
uma consequência nevitável da respiração aeróbica. 

115 O papel da respiração na tolerância â dessecação 

A respiração tem efeitos tanto positivos quanto negati¬ 
vos na sobrevivência de células vegetais sob estresse h í¬ 
drico. 

11,6 O balanço entre vida e morte: o papel das mitocòndri- 
as na marte celular programada 
A morte celular programada e parte integrai do cicio 
ae vMa das plantas, envolvendo diretamente as mito- 
còndrias. 
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Assimilação de 
nutrientes minerais 


Capitulo 



AS PLANTAS SUPERIORES SÃO ORGANISMOS AUTOTRÓFICOS que pcv 
dem sintetizar seus componentes orgânicos a partir de nutrientes inorgânicos 
obtidos do ambiente. Para muitos nutrientes minerais, o processo envolve a 
absorção de compostos do solo pelas raizes i ver Capítulo 5} e a incorporação 
em compostos orgânicos, essenciais ao crescimento c ao desenvolvimento. Essa 
incorporação cios nutrientes minerais em substâncias orgânicas como ms pig¬ 
mentos, os co-fatores enzima ticos, os lipídeos, os ácidos nucleicos e os a mino- 
ácidos, é denominada assimilação de nutrientes. 

A assimilação de alguns nutrientes — em particular nitrogênio e enxofre 
— requer uma serie complexa de reações bioquímicas, que estão entre as rea¬ 
ções de maior demanda energética dos organismos vivos: 

• \a assimilação do nitrato (NO- ), o nitrogênio do NCV é convertido em 
uma forma mais energética, o nitrito iNCMe, então, em uma forma ainda 
mais energética, o amónio iNI-lc), e final mente em nitrogénio-amida da 
glutamina. Este processo consome o eq ui valente a 12 AT Ps para cada ni¬ 
trogênio (Blõonn e cols., 1992). 

• Plantas como as leguminosas, por exemplo, estabelecem uma relação sim- 
bionte com bactérias fixadoras de nitrogênio, para omverter o nitrogênio 
molecular (Nb) em amónia tlSÍMd, que é o primeiro produto estável no 
processo natural de fixação; entretanto, em plH fisiológico, a amónia é pro- 
tonada para formar o íon amónio (NH.p l. O processo de fixação biológica 
do nitrogênio, junto com a subsequente assimilação de NH* em um ami- 
noácido, consome cerca di* 16 AT Ps por nitrogênio f Pa Lee Layzell, 1990; 
Vande Broek e Vanderleyden, iy95), 

• A assi mi lação de sulfato (SO_r ) no aminoacido risteína, por meio de duas 
rotas encontradas nas plantas, consome cerca de 14 ATPs (HeII, 1997) 

Para ter-se uma ideia da enorme quantidade de energia envolvida, deve- 
se considerar que, se essas reações:ocorressem rapidamente em reverso — por 
exemplo, de \iH 4 \ ; 0 (nitrato de amónio) para NP — classe tornariam explosi¬ 
vas, liberando grandes quantidades de energia como movimento, calor r luz. 
Pratica mente todos os explosivos são baseados na rápida oxidação de compos¬ 
tos de nitrogênio ou de enxofre. 
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A assim ilação àc outros milrivnlvs, t-spt’C i. 1 1 mfnlt* os macro l- 
os mícronutrientes catiônicos (ver Capíhiío 5), envolve a formaçao 
de completos com coittp Ctô t ós organicos, Por exemplo; o Mg7 J as^n- 
citi-se ao pigmento clorofila, o Ca-' assoei a-so a peda los na par&ch 
celular e o Mo* 1 * com enzima* como a nitrato reduÉse e a nitrogena- 
se. Tais complexos são aítameírte estáveis, sendo que a remoção do 
nutriente do com.pl eXo pode resultar na perda total de função, 

EsEe capítulo resume as reações primárias pelas quais os prin¬ 
cipais nutrientes (nitrogênio, enxo/re, fosfato, cátions e oxigênio) 
são assimilados. Serão enfatizadas as implicações fisiológicas do 
gasto energético requerido e introduzido o tópico da fixação sim¬ 
biótica do nitrogênio. 

NITROGÉNIO NO AMBIENTE 

Muitos compostos bioquímicos presentes nas células vegetais 
possuem nitrogénio (ver Capítulo 5). Por exemplo, o nitrogênio ê 
encontrado nos nudeosídeos fosfato e nos a m moa cicios que for¬ 
mam a estrutura dos ácidos nucléícos e das proteínas, respectiva- 
mente. Apenas elementos como o oxigênio, o carbono e o 
hidrogênio sâo mais abundantes nas plantas que o nitrogénio, A 
maioria dos ecossistemas naturais e agrários apresenta um expres¬ 
sivo ganho na produtividade após serem fertilizados com nitrogé¬ 
nio inorgânico, atestando a importância desse elemento. 

Nesta seção, tanto o ciclo biogeoquímíco do nitrogênio, o pa¬ 
pel crucial da fixação de nitrogênio na conversão do nitrogênio 


molecular em amónio e em nitrato, quanto f > destino do nitrato, 
do amónio nos tecidos vegetais serão discutidos, 

0 nitrogênio é transformado em diferentes formas no 
ciclo biogeoquímíco 

O nitrogênio está presente em diversas formas na biosfera A 
atmosfera contém uma vasta quantidade (cerca de 78% por volu 
me) de nitrogênio molecular (N : ) (ver Capítulo 9). Porém, esse m#- 
de reservatório de nitrogénio não está diretamente disponível p ara 
os organismos vivos, A obtenção de nitrogénio cia atmosfera re¬ 
fera quebra de uma ligação tripla cova lente de excepcional esta¬ 
bilidade, entre os dois átomos de nitrogênio ÍN=N) para produzir 
amónia SNiH J ou nitrato (NO, ). lais reações, conhecidas coma 
fixaçao do nitrogénio, podem ser obtidas por processo industrial 
e por processo natural. 

Sob elevadas temperaturas [cerca de 200 ' :, Q e alta pressão 
(cerca de 200 atmosferas), o N> combina-se com hidrogênio for¬ 
mando amónia, As condições extremas são necessárias para supe¬ 
rar a alta energia de ativação da reação. Essa reação de fixação de 
nitrogênio, conhecida como pwa^o Haber-Bosch, é o ponto de par¬ 
tida para a fabricação de muitos produtos para a industria e agri¬ 
cultura, Indústrias em todo o munido produzem mais de 80 x 10 1 - 
g ano 1 de fertilizantes nitroge nados (FAOSTAT, 2001) 

Os processos naturais fixam cerca de 190 x 10 |: g ano -1 de 
nitrogênio (Tabela 12,1) por meio dos seguintes processos (Schle- 
singer, 1997); 


TABELA 12.1 

Principais processos do cído biogeoquímico do nitrogênio 


Processo 


Definição 


Taxa 

(1Q 12 g ano 1 ) 3 


Fixação industrial 
Fixação atmosférica 
Fixação biológica 
Aquisição pelos vegetais 
Imobilização 
Amonifkação 
Mitrjf icação 

Mineralização 

VolaUlização- 
Fixação do amónio 
De&nÈtrifkação 
Lixiviação do nitrato 


Conversão industrial do nitrogênio molecular em amónia 

Conversão fotoquirnica e pelos relâmpagos do nitrogénio molecular em nitrato 

Conversão do nitrogênio molecular em amónia pelos procariontes 

Absorção e assimilação do amónio ou nitrato pelos vegetais 

Absorção e assimilação do amónio ou nitrato por microrganismos 

Ação das bactérias e fungos no catabolismo da matéria orgânica do solo em amónio 

Oxidação ba cteriana {Nitrosomonss sp.) do amónio em nitri to e a posterior 
oxldaçao pelas bactérias {Nitrobâcter sp.) do nitrito em nitrato 

Ação das bactérias e fungos no catabolismo da matéria orgânica do solo em 
nitrogénio mineral, por meio da amonifkação ou nEtrificação 

Perda fisica do gás amónia para a atmosfera 

Ligação ftsica do amónio nas partículas do solo 

Conversão bactenana do nitrato em óxido nitroso e nitrogénio molecular 

Escoamemo fisico do nitrato dissolvido no lençol de água das camadas superiores 
oo solo e eventualmente para os oceanos 


30 

19 

170 

1200 

N/C 

N/C 

N/C 

N/C 

100 

10 

210 

36 


ativo na eido. Admitindo que a quantidade de N na ^ 5,2x10^ g e 35 *10 1S g e 6,5x10<*g, respectivamerUe, de nitrogénio orgânico que é 

a molétufa de nitrogênio permanece na forma moãniral * *** constante (entrada = saida), o tempo médio de residência (o tempo médio C 

19*10» g ano 1 + 170x10'-' g ano- 1 }] (Schleslngeç 1937) - WOiaVeakí^ do poo/VÍ fixação mput) 15.2x10 g + 95x10'^ gMSOxlO 1 - g an 
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* Relâtitppgtè* Os relâmpagos são responsáveis por jpnwima- 
j,imeíi^H "M^O[iilrogéniii fixado Convertem o vapor de água 
r Ln ^enio em radicais liidroxilas livres alta mente reativos, 
,. m átomos ti hidrogênio Jivre c em átomos de oxig|n|p livre, 
joe .1 tacam o nitrogênio molecular (\õ) para formar o ácido 
ruirteo (HNOií- i s o^teríormen[é, esse ácido nítrico precipita 
wbTv a Terra junto com a chuva, 

* ftvrçêcs íitwiiianiais. Cerca de 2":, do nitrogênio fixado é deri- 
v ado de reações fbl< k] i ímicasentre o (»ido nitria igasoso (MO) 
L . | n/õ mo íO l pri >du7Índo o ácido nítrico ÍHNOj). 

* fi.vi ífíii > kittíógicü tio nitnigàtk >. NõvervIa por cento (90%j á< i ni- 
ffOgcniõ restante resultam da fixação biológica, n<is quais as 
bactérias ou algas azuis (cianobacíérÉb) fixam o M em amó¬ 
nio (NH**). 

po ponto de vista agrícola, a fixação biológica do nitrogênio ç 
crítíca/pOÍS/ raramente, a produção industrial de fertilizantes à base 
L Je nitmgénio supre a demanda agrícola (FAOSTAT, 2001). 

L ma vez fixado em amónio ou nitrato, o nitrogênio entra no 
, ii, íohiogeoquímico, passando por várias formas orgânicas ou inor¬ 
gânicas antes de eventualmente retomar à forma de nitrogênio 
molecular (Figura 12 . 1 ; Tabela 12 . 1 ), Os ions amónio (NK|*) e nó 
trato (NOf) gerados pela fixação ou liberados por decomposição 
da malêria orgânica do solo, tomam-se objetos de intensa compe¬ 


tição entre plantas e rnicr organismos. Par-i pcrmnner erem compe¬ 
titivos, os vegetais desenvolveram mecanismos para capturar es¬ 
ses íotfe, a partir da solução do sí.t 1 o r tão rápido quanto possível 
{ver Capitulo 5), Sob as concentrações elevadas no solo, que <k nr- 
rom após a fertilização, a absorção do amónio e do nitrato pelas 
raizes pode exceder n capacidade de uma planta em assimilar es¬ 
ses ions, levando ao seu acúmulo nos tecidos vegetais 

O amónio ou o nitrato armazenados podem ser tóxicos 

As plantas podem acumular altos níveis de nitrato ou podem 
translocá-lo através dos tecidos sem efeitos prejudiciais. Entretan¬ 
to, se os animais e os homens consumirem material vugdal com 
altos níveis de nitrato,, eles podem sofrer de metemoglobinemía, 
urna doença na qual o fígado reduz o nitrato a nitri to, o qual se 
combina com a hemoglobina, resultando em uma hemoglobina 
incapaz de se combinar com n oxigénio, O homem e os outros ani¬ 
mais são capazes também de converter nitrato em nitrosaminas, 
as quais sâo potentes carcinogênicos. Nesse sentido, alguns países 
impõem limites nos níveis de nitrato nos vegetais que são consu¬ 
midos peio homem. 

Em comparação com o nitrato, altos níveis de amónio são tó¬ 
xicos tanto para as plantas quanto para os animais. O amónio é 
capaz de dissipar os gradientes de prótons transmembrana í Figu¬ 
ra 12 . 2 ) necessários ao transporte de elétrons na fotossíntese e na 
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FIGURA 12.1 Delo do nitrogênic it C > nitrogénio da. atmosfera varia desde a íorma gasosa ã de ions reduzidos, anteS de ser 
■porddo a compostos orgânicos nos organismos vivos. Algumas etapas envoJvidas nn delo do nitrogênio ésgp representadas. 
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acordo com o seu 
gradiente de 
concentração. 

FlG URA 122 \ ! qx idd ade do N H • ■ pod e d issi pa r os grad ien tos de 

pH. O lado esquerdo representa o estroma, a matriz milocondnal ou ó 
ritopíasma, onde o pH ú mais elevado, O lado direito representa o lume, 

! '• espaço intermembrana ou o v acüolo, onde o pH é mais baixo; a 
membrana representa o tilatoide do domplasEn, a membrana interna 
mitondrál ou o tono pias to do vaoioto de uma célula de raiz, O 
resultado líquido da reação mostra que as concentrações de OH do lado 
esquerdo e de H L do lado direito diminuiram, isto é, o gradiente de pH 
foi dissipado (segundo Bloom, 1997). 


respiração (ver Capítulos 7 e 11 ), assim como para a captura de 
metabõlitoã nos vacúolos (ver Capítulo 6 ), Devido ao perigo que 
representam os altos níveis de amónio, os animais desenvolveram 
uma forte aversão ao seu odor. Como exemplo, pode-se citar os 
sais-de-cheiro, composto por carbonato de amónio, um vapor me¬ 
dicinal liberado sob o nariz para animar pessoas desfalecidas. As 
plantas assimilam o amónio próximo da região de absorção ou 
produção e rapidamente armazenam qualquer excesso nos vacúo- 
os P ara ev ^ ar eleitos tóxicos nas membranas e no dtosoL 

N [ a próxima seção, será discutido o processo pelo qual o rti- 
ti dii), absorvido pelas raízes por meio de um transportador de H- 

. J ^P° s ' m P°rtê (ver o Capítulo 6 para a discussão sobre 
simporte), è assimilado em compostos orgânicos c os processos 
cnztmãliens responsáveis pela redução do nitrato prime iram ente 
t-m mtritoe depois em amónio. 


ASSIMILAÇÃO DO fJURATO 

As plantas assimilam a maioria do nitrato absorvido por si 
Ml *' s em i ompostosorgâricus ni tragem dos. A primeira etapa 
pmeesse e a redução do nitrato em nitri to no citoplasma (Oa 
m4j. A enzima nitrato redutase catalisa esta reação: 

NOr + NÂD(P)H + H* + 2 e -> 

NO, + NAD(Pp + H 3 0 (12 


onde NAD(P)H indica NADH ou NADPH A forma maiscomu - 
da enzima nitrato redutase utiliza somente o MA OH como doad 
de elétrons; outra forma da enzima, encontrada predominanteme^ 
te em tecidos não-elorófi lados, .como raízes, pode usar ta nr ' 
NADH quanto o NADPH (Warner e Kleinhofs, 1992). ' " f ' 

As nitrato redutases das plantas superiores são formadas n„ 
duas subunidades idênticas com três grupos prostéticoscada; FAD 
(fiavína adenina dinudeotídeo), heme e um complexo formado en 
tre o molibdênio e uma molécula orgânica denominada ofai»* 
íMendel eStalImeyer, 1995; Campbell, 1999). 



Uma pterina (completamente oxidada) 

Nitrato redutase e a principal proteína contendo molibdòniu en¬ 
contrada nos tecidos vegeta ti vos e um dos sintomas da deficiência 
do molibdênio e o acúmulo de nitrato, devido a diminuição da 
a ti v id a de da ni tra to red u tase. 

A comparação entre as sequências de amínoãridos da nitrato 
redutase de diversas espécies com aquelas de outras proteínas já 
caracterizadas que se ligam ao FAD, heme ou ao molibdênio, re¬ 
sultou em um modelo para a nitrato redutase com três domínios 
apresentados m Figura 12.3. 0 domínio de ligação do FAD aceita 
dois elétrons do NADH ou do NADPH. Os elétrons são desloca¬ 
dos pelo domínio heme para o complexo molibdênio, onde são 
transferidos para o nitrato. 

O nitrato, a luz e os carboidratos regulam a nitrato 
redutase 

O nitrato, a luz e os carboidratos interferem na nitrato reduta¬ 
se em nível de transcrição e tradução (Sivasankar e Oaks, 1996). 
Em piãntulas de cevada, o mRNA da nitrato redutase foi detecta¬ 
do aproximadamente 40 minutos após a adição do nitrato, senda 
os níveis máximos obtidos em três horas (Figura 12.4), Ao contrá- 


N terminal 


HQ 3 *- 


W0 3 - «- 



C terminal 

< nadú| 

< jNAPH 


Nitrato redutase 


f IG UH A 12,3 \ lod elo d o d írae ro da nitrato red ti hase i n d ica nd t 1 es trê- 
domínios de ligação, dos quais as sequências de polipeptídeos são 
similares nos eucariontes: complexo molibdênio (CoMo), gnipo heme e 
FAD, O NADH liga-se ao domínio de ligação do FAD Jc- cada 
sub unidade c inicia ã Iransferénvia de dois elétrons a partir do grupo 
CâfboxiJa terminal (C), através de cada elemento dé transferência de 
elétrons. Mó o grupo amjno terminaJ (N) O nitrato c reduzido no 
complexo molibdêniopròximt■ ã região amino terminal \s sequências 
dos polipeptídços nas regiões fm são alta mente variáveis entre as 
espécies, 
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fiGURA 12# t 1 lurmuUo da ítividade da nitrato 
rtsiiltii da induçãt ■ da síntese do mKNA 
TL ;;,;, |11 , L >m part.> aéreas e raízes de cevada; 

LÍê mossa fresca {KléinliOfe e cols.. 



Fernpa após a indução (tiaras) 


ri-. Jo rápido acúmulo do mR\ : A, houve um incremento gradual 
jjiu^r na atividade da nitrato redutase, refletindo a síntese mais 
lento da proteína. 

Atem disso,, a proteína sofre também uma modulação pós- 
tradução (envolvendo uma fosforilação reversível) análoga ã re¬ 
gulação da sacarose fosfato sin t is-■ íver Capítulos 8 e 10), A luz e os 
níveis de carboidratos, alem de outros fatores ambientais, es ti mu* 
Iam a proteína U ftfaíase, que desíosforilâ vários resíduos de serina 
na proteína nitrato redutase, promovendo a ativação da enzima. 

Agindo na direção inversa, o escuro e o Mg - estimulam a pro¬ 
teína quinase, a qual íosíoriia os mesmos resíduos de serina, inte¬ 
ragindo com a proteína mi bido ra 14-3-3 e inativando a nitrato 
rd u ta se (Kaiser e tols., 1999). A re$ultiçao da atividade da intuito rc- 
iijrlíT’, jiíniívs da fasforilação ■: da desfosforííaçâQ possibilita um awtrok 
nm rápido do íjuc o obtido atrair* da tinte*e ou degradação da enzima 
hmnnloi versus hon^.L 


ambas as formas consistem de um único polipeptídeo com dois 
grupos prostéticos: um grupo ferro-enxofre. Fe A, e um grupo 
heme especializado íSíegel e Wilfcerson, 1989;. Tais grupo- agem 
conjunta mente ligando-se ao nitri to e o reduzindo-o direta mente a 
amónio, sem acumular compostos nitrogenadus em estado redox 
intermediários O fluxo de elétrons pela ferredoxina, Fe^, e heme 
podem ser representados, conforme a Figura 12.5, 

A nitri to redutase è codificada no núcleo e sintetizada no cito¬ 
plasma, apresentando um peptídeo de trânsito N-terminal que di¬ 
reciona o seu deslocamento para os plastídeos {Wray, 1993 1 . 
Enquanto o MCFf ea luz induzem a transerição do mRNA da nitri- 
to redutase, os produtos finais do processo — aspara gina e glutã- 
mina — reprimem essa indução. 

As plantas podem assimilar nitrato tanto nas raizes 
quanto nas partes aéreas 


A nítríto redutase converte o nitrito em amónio 

O nitrito (NOi"í é um íon altamente reativo e potencial mente 
léxica As células vegetais transportam rapidamente o nitrito ori¬ 
ginado pela redução do nitrato íver Equação 12,1 j do eitosol para 
u mierior dos eloroplastos nas folhas e nos plástideos nas raízes, 
fesas organdas, a enzima nitrito redutase reduz o nitrito a amó¬ 
nio de aturdí) com a seguinte reação geral: 


Em muitas plantas, quando as raízes recebem pequenas 
q u an ti d a d es de n i tra t o, é o mesm l > red uzid o p n nc i pa I m en te ne s - 
ses órgãos, A medida que o suprimento de nitrato aumenta, uma 
proporção maior do nitrato abson ido è translocado para as par- 
tes aéreas onde será assirrdlado (Marschner, 1995). Mesmo sob 
condições similares de disponibilidade do nitrato, o balanço do 
metabolismo do nitrato entre raizes e a parte aérea — conforme 


V. Ç + 6 Fd,,.,j+ 8 H' + íu j —> 

+ 6 Fd„, + 2 I SiO (12.2) 

endir i, i Fd representa a ferredoxina e 
símbolos subscritos red e ox f forma 
fedluz id a e ox idad a, respecl i v a me n te. 
A ferredoxina reduzida deriva do 
transpor ir de elétrons da fotossíntese 
doropSastos íver Capitulo 7) ç do 
NADFH gerado pela vía da i oxidação 
a penlosefosfato nos tecidos não-do- 
roí iiados (ver Capítulo 11), 

iantí ) I ji cl urriplaskis quanIo os 
pla.stídéüs das raízes possuem difo 
renleí formas da enzima, contudo 


Luz 



MOj 

Nilrito 


NHA 

Amônic 


FIGURA 12,5 Modelo do acoplamento do ílusu de elÊlipjis da fotossíntese, vi.i íenuduxiru. com a 
redução do nitrito peto nitri lo redutase, A enzima nitrito redutase possui dois grupos pmstetnms. Fcp. 
Ivmo os quais partu ipam na redução do nitrito a amónio. 
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FIGURA 12,6 Quantidades reblb .is de nitra lo e outros compostos 
nitrogenados do exsudados do \ilema de várias espécies v egetais. As 
plantas foram cultivadas com as suas raizes expostas a soluções de 
nitrato e a seiva do xílema foi coletada por rompimento do caule, 
Obsen r e a presença de ureidas, compostos nitrogenados especializados, 
em feijão e ervilha (que será discutido posteriormente no texto) (Patê, 
1983). 


indicado pela proporção da atividade da nitrato redutase cm cada 
um dos dois órgãos ou pelas concentrações relativas do nitrato e 
do nitrogênio reduzido na seiva do xijema — varia de espécie 
para espécie, 

Mas plantas como o cardo (Xanf/iiHiir sfrc/ur/rr/Nni), o metabo¬ 
lismo dos nitratos é restrito às partes aéreas; em outras plantas, 
como o tremoço branco [üçpuiítf tilhus) f a maior parte do nitrato é 
inetabolizado nas raízes (Figura 12 . 6 ). Em geral, as espécies nati¬ 
vas de regiões de clima temperado dependem mais intensamente 
da assimilação do nitrato pelas raizes do que as espécies das re¬ 
giões tropicais e subtropicais. 


ASSIMILAÇÃO DO AMÓNIO 


t dutamato + ísíH,' + A I P - > 
glutamina + A DP + P, 

Esta reação necessita a hidrólise de uma molécula de ATP & 
envolve um cãtson bi valente, como o Mg 1 -, Mn 2 * ou Co^ comoro 
fator As plantas possuem duas classes de CS, uma no citosol )* 
outra nos plastídeos das raizes ou nos doroplastos das narb^ a / r ^ 
as. As formas citosolicas sao expressas durante a germinação de 
sementes ou no feixe vascular das raízes e partes aéreas produzin 
do glutamina para o transporte do nitrogênio intracelular. A GS 
nos plastídeos das raízes forma o nitrogênio anu da que é consumi¬ 
do local mente, enquanto que a GS dos doroplastos das partes aé¬ 
reas reassimila o NHp da íotorrespiração (Lam e cols., 1996). Tom.,., 
os níveis de carboidratos quanto os de luz alteram a expressão das 
formas dessa enzima presentes nos plastídfcos, mas apresentam 
pouco efeito iras formas citosólicás. 

Os níveis elevados de glutamina nos plashdeos estimulam a 
atividade da glutamato stntase (conhecido como£hftowrjM; 2 -oxr> 
xhtUmilo tumwtrumfemse, ou GOGATi. Essa enzima transfere o 
gruponmída da glutamina para o 2 -oxoglutarato, produzindo duas 
moléculas de glutã mato (ver Figura 12.7A) As plantas possuem 
dois tipos de GOGAT: um recebe elétrons do MiADH, e o outro, 
elétrons da ferredoxína (Fd): 

Glutamina + 2 -oxog lufa rato + NADH + H- 

2 glutamato + NA D - (124) 

Glutamina + 2-oxoglutarato + Fd r ,.j -» 

2 glutamato + Fd cn (12.5) 

A enzima du tipo NADH (MADH-GOGAT) está localizada 
nos plastídeos de tecidos não-fo tossi n té ticos como raízes ou feixes 
vasculares de folhas em desenvolvimento. Mas raízes, a MADH- 
GOGAT está envolvida na assimilação do MH- ■ absorvido da ri- 
zosfera (porção do solo localizado próximo a superfície das raízes), 
enquanto que, nos feixes vasculares de folhas em desenvolvimen¬ 
to, a MADH-GOGAT assimila a glutamina transiocada das raízes 
ou das folhas senescentes. 

A glutamato sintase do tipo ferredoxirra-dependente íFd- 
GQGAT) é encontrada nos doroplastos e age no metabolismo fo¬ 
to respiratório do nitrogénio. Tanto a quantidade da proteína 
quanto a sua atividade aumentam com os níveis de luz. As raízes, 
em particular naquelas sob nutrição com nitrato, têm Fd-GOGAf 
nus plastídeos. Provaveí mente, a finalidade da Fd-COGAT das ra¬ 
ízes seja incorporar a glutamina gerada durante a assimilação do 
nitrato 


As células vegetais evitam a toxicidade do amónio pela rápi¬ 
da conversão do amónio gerado a; partir da assimilação do nitrato 
ou da fotonespiraçao (ver Capítulo 8 ) em áminoáddos. A prind- 
P aJ ™ P ara * sta conversão envolve a ação sequencial da ghitaini- 
na smtetasee da glutamato siniase (Uaecols., 1992). Nesta seção 
serao discutidos os processos enzimáticos responsáveis pela assi- 
mi a J aí ' do amoil,É> amírbáddos essenciais, além do papel das 
amjdas na regulação do metabolismo do nitrogênio e do carbono. 

A conversão do amònío em amtnoáddos requer duas 
enzimas - n 

A glutamina smtetase (GS) combina 6 amónio com o vluta- 
maiij para formar a glutamina (Figura 12.7AJ: 


Q amónio pode ser assimilado através de uma rota 
alternativa 

A glutamato desidrogenase ÍGDH) catalisa uma reação re¬ 
versível que sintetiza ou desanima o glutamato (Figura I2.7B). 

2-Oxoglutarafe * NH 4 f + jMAD(P)H & 

gin tama to + H 2 0 + N AD( P) * 112,6) 

Uma forma NADH-depende n te do GDH é encontrada nas 
mitocôndrias e uma forma MADITí-depemivnte ocorre nos doro¬ 
plastos de órgãos fotossinléticos. Embirra ambas as formas sejam 
rebfcivamente abundantes, das não podem substituíra rola da GS* 
GOGAl para a assimilação do amónio, tendo como função princi¬ 
pal desaminar o glutamato (ver Figura 12.ZB). 


































































































Amòmo 

(n^) 



Glutômina 

Sinlét35Ç 

(S S) 


CHj 

f 

* c — 0' 

II 

o 

GlutamolO 



COOU 
1 

HC — HH ; 


CHj 

1 

çh 3 

c —fNH 
0 



Assimilação de nutrientes minerais 291 


COOH 

I 

c = o 
f 

CM, 

I 

CHj 

C — O 


Glutamato 

fGOGAT) 


COOH 


-► HC 


1 1A D-H * h 
ou 

™r*d 


Glutamjnã 2-Oxog]utarato 


* 

NAD" 

Ou 



H .G 


Fd 


■0* 


T 3 

Th_ 


O' 


COOH 

I 

hc — MH. 

t 

CHj 

I 

CH; 

I 

C — Q- 

II 

O 


2 Glutamatoí 


m 


(nÍ) 


A morro 


COOH 

I 

t=0 

I 

CH, 


CHj 


O' 


Gl mamata 
desidrogenase 
(GDH) 

-£__ .-4— 

NAD<P)H | NAD{Pr 


2-Qxoglutarato 


COOH 

I ^ 

HC — (NHjJ 
CH ? 

I 

C — O" 

II 

o 

Gfutarnato 


H>Q 


(Q 


m 


i 

HC — NBi 

1 

CH 2 

ch 7 

I 

c 

II 

Ü 




Glutãmrrtã 


Aspartato 


COOH 

COOH 

aminotransferase CO oh 

COOH 

1 

+ C = G 
! 

CH, 

1 

C= 0 

1 

CHj 

(Asp-ATj 

k r — fs L 4 


^ i. J 



CHj 

f ' 

f 


1 

1 

ch 2 

c — 0" 


c — 0" 

CH-j 

1 

C — Q- 

lf 

0 

II 


II 

f 

0 


0 

C — cr 

II 

o 

Glutamato 

Oxalacet^tp 

Asparagma 

Aspartato 

2-OxogÍutarato 

COOH 

COOH 

sintetase 

COOH 

COOH 


(AS) 



HC — NH, 

Ch 5 

c-(mh 2 ' 
O 



I 

HC — MH 

I 

Ct-U 

J 

CHj 

C — O" 

II 

0 


Aspartãtü 


Asparagma Glutamato 


FIGURA 12.7 listrulurn t- rotas de síntese de compostos envolvidos no metabolismo do ammiio O amónio pode ser 
limitado por um dos vários processos. (A) A mLi da GS-GCÍGAT que forma a glutamina tí o glutamaiu. V neçess^io um co- 
^‘ : ' r aduzido para a reação: rerredoxmn nas folhas verdes e o XADH nos leddos não-fotossinNftkos. (8) A rota do GDH que 
I,Jfma 11 gluiamato, utilizando o NADH ou o NADPH como um agente redutor. (C) Transferência do grupo animo do 
íjMagjiata p ara 0 oxalacetato para formar o aspartato (catalisado pela enzima aspartato aminotransferase.) i'D) Stntese da 

^aragina p^ transferência de um grupo aminó ácido da glu lamina para o aspartato (catalisada pela enzima asparagina 

aintetase). 
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As reações de transamínaçâo transferem o nitrogênio 

Uma viv assimilado cm glutamina c glutamato, n nitrogênio 
é incorporado cm outros ammoáddos por meio do reações de 
transa mi nação, As enzimas que catalisam lais reações são conhecí- 
das como aminotransferases. Um exemplo é o aspa rf a to amino- 
trinsferase ( Asp-ATh que catalisa a segiiinte reação (Figura 12.70; 

Glulamalo + nxalacetato -■> 

asparia to + 2-oxogluíarato (12.7) 

no qual o grupo amino do glutamato é transferido para o átomo 
carboxil do aspar ta to. 0 aspartato é um aminnácido que participa 
do transporte m a la to-asparta to, no processo de transferência de 
equivalentes redutores das mitocôndrias e cloropJastos para o ci* 
toso! (verCapítulo 11) e no transporte do carbono a partir das cé¬ 
lulas do mesofílo até â bainha do feixe vascular no processo de 
fixação C4 do carbono (ver Capítulo 8). Todas as reações de transa - 
n i i nação reque rem o p i rid ox n í h >sía (o (v í ta mi n a B,,) como coda E o r. 

As aminotransferases são encontradas no citoplasma, nos clo- 
roplastos, nas mitocòndrias, nos glioxissomo.se nos penoxíssomos. 
As aminotransferases localizadas nos doroplastos podem desem¬ 
penhar um importante papel na biossintese dos aminoã eidos, pois 
folhas ou doroplastos isolados expostos ao dióxido de carbono 
marcado radioti va mente, incorporam com rapidez a marca em glu¬ 
tã ma lo, aspartato, alanina, serína e glicina. 


A asparagína e a glutamina unem o metabolismo do 
carbono e do nitrogênio 


A asparagína, isolada pela primeira vez do aspargo em 1808, 
foi a primeira amida a ser identificada (Lam ecois., 1996), Esse anii- 
noácido não atua apenas como um precursor de proteína, mas como 
um elemen tocha ve no transporte e no armazenamento do nitrogê¬ 
nio,, devido ã sua estabilidade é a alta razão ni trogénioxarbono (2N 
para 4C da asparagína, contra 2N para 5C da glutamina e INI para 
5C do glutamato). 

A principal rota para a síntese da asparagina envolve a trans- 
io renda do nitrogênio «unida da glutamina para a aspam gin a (Fi¬ 
gura 12.7D): r 6 


(12 í 


Glutamina + aspartato + ATF -> 
asparagína + glutamato + AMP + PP t 

_ ^ aspar agi na sintefase (ÀS), a enzima que catalisa esta re 
e encontrada no citosol das células das folhas e raizes e ni 
“* L T ]e - h íiram o nitrogênio (ver a próxima seçào). Em raízi 
t k milho, sobretudo aquelas sob níveis potencialmente tóxicos c 
amorna o amónio pode substituir a glutamina como fonte do vn 
po amida (Sivasankar e Oaks, 19%). 

Altos níveis de luz e de carboidratos — condicões que est 
mulam a GS e a Fd-GOC AT dos plastídeos - inibem a expressí 
i <»s Renes que codificam AS e a atividade da enzima. A reeulaçi 
. jónica dessas rolas competitivas auxilia no balanço do met, 
o ism.»do carbono e do nitrogênio nos vegetais (Lam ecois., 199í 

dt a ^ b cm ‘ r « ia <'■ É > C(m ’ «Ib» níveis de luz e c 
ca rboidra tos) estimulam a GS e a GOCAT, inibem a AS e assi, 

favorecem a assinulação do nitrogênio em glutamina e em duti 
mato, compostos ricos em carbono e que participam na síntese e 
novos compostos nos vegetais, 

For comparação, m condições limitadas de cnemía ocorro 
mihiçao da C -5 e da t.A X jÀT o o esjtímutação da AS, resultando r 


assimilação favorável do nitrogênio em asparagína, um com dom 
rico em nitrogénio è suficientemente estável para ser transport ^ 
em longas distâncias e armazenado por muito tempo. 


FIXAÇÃO BIOLÓGICA DO NITROGÊNIO 

A fixação biológica representa a forma mais importante <G 
fixar o nitrogênio atmosférico N 2 em amónio, representando 
sim, o ponto-chave do Ingresso do nitrogénio molecular noáXi 
biogeoquímíco do nitrogênio (ver Figura 12.1), Nesta seção, serio 
abordadas as propriedades das enzimas mtrogenases, responsá- 
veis pela fixação do nitrogénio, as reações simbiontes entre orfol ] 
nismos fixadores do nitrogênio e plantas superiores, a formação 
dc estruturas especializadas nas raízes infectadas por bactérias 
xa dores do nitrogênio, as interações genéticas e sinalizadoras que 
regulam à fixação do nitrogênio pelos procariontes simbiontes é 
seus hospedei ms, 

Bactérias fixadoras de nitrogénio de vida livre e 
simbiontes 

Conforme já mencionado, certas bactérias podem converter o 
nitrogênio atmosférico em amónio (Tabela 12.2), A maior parte des¬ 
ses organismos procariontes fixadores de nitrogênio tem vida li¬ 
vre no solo. Poucos formam associações simbiontes com plantas 
superiores, nas quais o procarionte fornece díretamente a planta 
hospedeira o nitrogênio fixado em troca de outros nutrientes e car¬ 
boidratos (Tabela 12,2). lais simbioses ocorrem nos nódulos for¬ 
mados nas raízes dos vegetais contendo bactérias fixadoras. 

0 tipo mais comum de simbiose ocorre entre as espécies da 
família Legimiiiiosae e as bactérias de solo dos gêneros toríitoj- 
biurn, BrãdíjrhizobiuW' Photorhàúbium, Rkiiobium e Shtorhtübiuni 
(coletiv amente chamados de rizóbios; Tabela Í2.3 e Figura 12.8). 
Outro (ipo comum de si mbiuse i >corre entre várias espécies de plan¬ 
tas lenhosas, como árvores do género Alu\is,e bactérias do solo do 
género Fnwkisi Podem ser encontrados, ainda, outros tipos de as¬ 
sociações entre herbáceas da América do Sul do género Gunum e 
p tendo fitas do gênero Azolta, as quais formam associações com 
cia no bactérias Nostoc e Anuljaenn, respectivamente (ver Tabela 12,2 
e Figura 12.9). 

A fixação do nitrogénio requer condições anaeróbkas 

F,m decorrência da irreversível mátívaçãoque □ oxigênio pm- 
voca na enzima nitrogenase, envolvida na fixação do nitrogênio, 
este deve ser fixado sob condições anaerobteas. Assim, cada orga¬ 
nismo fixador de nitrogênio listado na Tabela 12.2 funciona em 
condições naturais de ausência de oxigênio ou desenvolve condi- 
ções internas do anaerobiose, mesmo na presença do oxigénio 

Mas cianobactérias, as condições de anaerobiose são criadas 
em células especializadas denominadas hàmcístiti i ver Figura 12. u > 
Os heterocLstos são células com paredes espessadas, que se dífe* 
rendam quando as danobadérias filamentosas são privadas do 
NH.;', Faís células não apresentam o fotossistema 11. o qual prexiv ' 
o oxigênio nos doropiastos (ver Capitulo 7); assim, dás não pro¬ 
duzem oxigênio (BurriSf 1976). t )s heterodstv>s parecem represen- 
lar uma adaptação para que ocorra a fixação do nitrogénio, sentk» 
larga mente encontrados entre as cianobaderias aeróbicas fixado¬ 
ras do nitrogênio. 
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tA BELA 12 k2 

Exemplo* cfe organismos que podem realizar a fixação do nitrogênio 


Planta hospedeira 

Fixação simbionte do nitrogênio 

Fixação simbionte de N 

" Legumes: leguminosas e Parasponia 

Azorhizobium, Bradyrhizobium, photorhtzob <um, 

Rhizobium , Sinorhizobium 

ictinprrizicas; Atnus (árvore), Ceanothw (arbusto), Frankia 

asuarin* (árvore), Datisca (arbusto) 

Gurinera 

Nostoí 

Azolla [ptendófita aquática) 

Anabaena 

Cana-de-açúcar 

AcQtobactef 

Fixadores de nitro gênio de vida livre 

Tipo 

Géneros fixadores de N 

Oanobacterias (algas azuis-esverdeadas) 

Anabaena, Caiothdx, Nostoc 

Outras bactérias 

Aerobicas 

Azosptrillum, Azotobacter, Beijerinckia, D erma 

Facultativas 

dadllus Ktebsieiia 

An-aeròbitas 

Nâo-fotossintetlzantes 

Clostrídium t Methanococcus (Archaebacteria) 

Fotossíntetizantes 

Chromatium , Rhodospinflum 


As aaiTübactérias podem fixar o nitrogénio em condições de 
anaerobiose, como aquelas encontradas em campos alagados. ÍKos 
países asiáticos, ambos os tipos de eia noba etárias fixadoras do ni¬ 
trogénio, com ou sem os he te roeis tos, representam o principal modo 
de manutenção de um suprimento adequado de nitrogénio no solo 
das plantações de arroz. Esses microrganismos fixam o nitrogênio 
quando os campos estão alagados u morrem quando secam, libe- 
randiui nitrogénio fixado para o solo. Uma outra fonte importante 
de nitrogénio em campos alagados cultivados com arroz é a plerí- 


dófita aquática Azúllã, a qual se associa com a cianobactéria Aunbn- 
mh A associação Azní/ri-AfijUwm pode fixar L15 Kg de nitrogénio 
atmosférico por hectare /d ia. uma taxa de fertilização suficiente 
para manter uma lavoura de arroz, 

As bactérias de vida livre, capazes de lixar nitrogênio, podem 
ser aeróbicas, facultativas ou a na embicas (ver Tabela 12.2). 

* Bactérias nerolnais fixadoras de nitrogénio, como a Azotobiic- 
kr, mantêm condições reduzidas de oxigênio [condições mi- 


TABELA 12.3 

Associações entre plantas hospedeiras e 

rízóbíos 

Ptanta hospedeira 

Rizõbios simbiontes 

Pàfasponia (não-leguminosa, antigamente 
chamada de Trema) 

Bradyrhyzobium spp 

*>uja [GSydne max) 

Bfddyrhyzobitjm japonicum (tipo com crescimento lento) 
Sinorhizobium fredü (tipo com crescimento rápido) 

Aífafs {Medkago sativa) 

Sinorhizobiom mefiloti 

tesbània (aquática) 

Azorhizobium (forma nódulos nas raizes e no caule, no 
caule se desenvolvem raizes adventícias) 

Nújào (Phaseofus) 

Rhizobium teguminosarum bv. phaseolr, Rhizobium 
tropsni; Rhizobium etíi 

Trevo {Trifolium) 

Rhizobium leguminosarum bv. trifalii 

Ervilha {Phjfrt sativurn) 

Rhizobium teguminosarum bv. viciae 

Aescbertomertè (aquática) 

Photorhizobium (rizòbiús fotoisintetkamente ativos, que 
formam nódulos no caule, provavelmente associados 

~" _ 

a raizes adventícias) 
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FIGURA 12.8 \' )d u]o> em rã i ?. em -iü. O? nnd u lo s sá o o res u I tad n 
da infecção pnr .--rr» '^ti tínj fC Wallv Ebohart/Visuais 

Unlimited )- 


croaeróbicas) por meiq das suas altas taxas de respiração (Bur- 
ris, 3976) Outras, como a C loeolhtxw liberam oO, fotossintéti- 
co d tirante o dia e fixam o nitrogênio durante a noite, 

* íVganismos fm ir/tofi;w capazes de crescer sob condições ae- 
róbicas e anaeróbicas, geral mente fixando o nitrogênio somen¬ 
te sob condições anaembícas. 

* 3 ara as bactérias ííííJicrdfJÍLVfs fixadoras de nitrogénio, o oxigê¬ 
nio não representa um problema, pois está ausente no ambi- 
enle.Tais i >rganismos podem ser tanto fotossintetizantes (como 

liMoymlluto) quanto não- fotossin te tizantes (como Ch^tri- 
amtíi ). 


A fixação siimbionte do nitrogénio ocorre em estruturas 
especializadas 


Os organismos procariõntes simbiontes fixadores de nitr 
■ Rsocorrem no mterior de nódulos, órgãos espccia.s da planta 
pedeini íteé contém as bactérias fixadoras (ver Figura 12 Kj 
caso do gênero Ciinmra, órgãos ocorrem em' glândula; 
S,' ^ 86 d «™vohwrn üidepvndetUemente do organismo 
bionte No caso das leguminosas e das plantas âetinpmzica: 
bactérias fixadoras de nitrogênio induzem a formação de nod 
nasíãizes. 


As gmmimas também podem desenvolver relações simbi ■ 
tos com organismos fixadores de nitrogênio, mas nessas assnc'" 
çóes os nódulos não são produzidos. No casn, a bactéria 
de nitrogénio coloniza os tecidos do vegetal ou se ancora na*iw 
d cie da raiz, principal mente próximas da zona de alongament 
dos pêlos radiai lares (ver Glossário) (Reis e coís., 2000), Por exe° * 
pio, a bactéria fixadora de nitrogénio /toefolwcfer diazntroplum viv 
no apoplasto dos tecidos do caule de cana-de-açkar e pode sun f 
o seu hospedeiro com nitrogénio sufi dente para garantir a suy" 
dependência de fertilizantes nitrogenados (Donge col&. r I 994/0 
potencial para a aplicação de Às^^llum em milho e em outros 
grãos tem sido explorado, porém esse organismo parece fixar pou¬ 
co nitrogénio quando associado a plantas (Vande Broêk e Vindp 
leydcn, 1995), 

As plantas leguminosas e actinorrízicas regulam a permeabi¬ 
lidade dos gases nos seus nódulos, mantendo àíi utn nível de oxi¬ 
génio que pode sustentar a respiração, mas é suftcientemente baixo 
para evitar a inativação da nitrogenase íKuzma e cols„ 1993 ^ A 
permeabilidade gasosa aumenta na luz e decresce sob condições 
de seca ou exposição ao nitrato. O mecanismo de regulação da per¬ 
meabilidade gasosa ainda não é conhecido. 

Os nódulos possuem uma heme proteína que se liga aò oxigê¬ 
nio chamada de leg-hemoglobina, a qual está presenteem altas 
concentrações (700 pM nos nódulos de soja) no citoplasma das cé¬ 
lulas infectadas do nódulo, conferindo a esses nódulos uma cor 
rosada, A planta hospedeira produz a porção globina da ^he¬ 
moglobina em resposta à infecção pela bactéria (Marschner, 1995); 
a bactéria sim bionte produz a porção heme A leg-hemoglobina 
apresenta uma alta afinidade pelo oxigênio (K m de aproximada¬ 
mente 0,01 uAl.i, cerca de 10 vezes mais alta do que a cadeia p da 
hemoglobina huma na. 

Embora se acreditasse que a leg-hemoglobina agisse como um 
tampão para o oxigênio do nódulo, estudos recentes indicam que 
ela armazena uma quantidade suficiente de oxigênio para a ma¬ 
nutenção da respiração nodular por poucos segundos (Denisone 
Harter, 1995), Sua função è auxiliar 0 transporte do oxigênio para a 
respiração das células bactéria nas simbióticas, de maneira análoga 
ao transporte de oxigénio realizado pela hemoglobina nos tecidos 
d i is a n i ma is (I.. t irí \ v ig e de Vr ies, 1986). 

O estabelecimento da simbiose requer uma troca de 
sinais 

A simbiose entre as leguminosas e os rizpbios não eobrigatto 
ria As plântulas de leguminosas desenvolvem-se sem qualquer 
associação com rizõbios e podem permanecer em tal condição du¬ 
rante todo o seu ddo de vida. Os rtzobios também ocorrem como 
organismos de vida livre no solo. Entretanto, sob condições Emi¬ 
tentes de nitrogénio, os simbiontes procuram uns aos outros, por 
meio de uma elaborada troca de sinais. A sinalização, 0 processo 
de infecção e o desenvolvi mento de nódulos fixadores de nitrogê¬ 
nio envolvem genes específicos tanto da plante hospedeira quanto 
dos simbiontes. 

Os genes vegeteis específicos de nódulos são denominado? 
genes noduKnos (AW), enquanto que es genes dos rtzobios parto 
cipanies da formação dos nódulos são chamados degçnes de no- 
dulação {noà) (Heidstra e Bisseling, 1996). Os genes )i0 #>• 
classificados como nod gerais e genes nód hospedeiro-cspfcx.Jfico 
Os genes nod gerais — iwdA f twdB e híhíC — são encontrados cm 
todas as cepas de rizõbios, enquanto os genes nod hospedeiro-c-s- 
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FIGURA 12,9 L n fil.imenm'.Sr íiaruibJtNma 
fixadora de mlritgoriiú UimÍMaifil cnm um 
heterotíslo, 0 heterocisto com paredes espessas, 
intercalado entre as células vegetatívas, possui um 
ambiente interno anaerâbico que permite à 
rianoboctérU fixar nitrogênio' em condições, 
neróbkas <Paul \\ Joh^on/Biologtral Phntn 
Service). 


pecíficn — coroo nôdP, wdQ e nodH, ou os noiíF, mdE e mfi —, 
diferem entre as espêdes de rizõbios e determinam o tipo de hospe¬ 
deiros. Somente um dos genes mi, o gene regulador umíD, e consti¬ 
tutiva mente expus wi como será explicado em detalhe, o seu 
produto proteico [NodDj regula a. transcrição de outros genes nod. 

0 primeiro estádio no estabelecimento da relação simbionte 
enlTe a bach -ria fixadora de nitrogênio c seu hospedeiro é a migra¬ 
ção da bactéria em direção as raízes da planta hospedeira, Esta 
migração é uma respi'Sta quimiotática> mediada por atrativos qui- 
micos, em especial (iso)flavonóides e betaúias, secretados pelas 
raízes Tais atrativos ativam a proteína do rízobio Nod D a qual 
induza transcrição de outros genes nod (Phillips e KapuMk, 1995). 
A região promotora de todos os operou uorf, exceto a do noitt \ pos¬ 
suí sequências altamente conserv adas chamadas de uai b.r. A liga¬ 
ção da NodD ao nod riu induz a transcrição de outros genes mí. 

Os fatores Nod produzidos pela bactéria atuam como 
sinalizadores para a simbiose 

Os genes rW ativados pelo NodP codificam ás proteínas de 
nodukçãfi, cuja maioria está envolvida na biussíntose dos fatures 
Nod, os quais são moléculas sinalizadoras oligossaotrídeos de li 
puquitina, que apresentam uma q ui tina Jj-1 ■ >4 ligada a um esque- 
k'i.u iV-acetil-D-glicosamina (variando em comprimento de três a 
^is unidades de açúcar), além de uma cadeia acil lipidica na posi- 
ção C-2 do açúcar não-redutor (Figura 12. 10). 

Três dos genes nod (iwM, JiorfD e NurfC) codificam as enzimas 
ÍNodA, Nod Be Ssio.dC, respectiva mente) necessárias à síntese des- 
53 estrutura básica (Stokkermans e cols., 1995); 

1 A NudA é uma .V-aril transferas*.* que catalisa ã adição da ca¬ 
deia acil lipidica 

2. A NodB é uma desacetilase qmlina-olígossacarideo que re¬ 
move o grupo m etii de um açúcar terminal não- redutor. 

b A NTudC é uma sinta se qmlina-oligossacarídeo que líga os 
munômeros de iV-acelil-D-glicosamina 


Os genes nod hospedeiro-específicos que variam entre as es¬ 
pécies de rizóbios estão env olvidos na modiíicação das cadeia acil 
lipidica ou na adição de grupos importantes na determinação da 
especificidade do hospedeiro (Carlson e cols., 1995): 

* NodE e NodF determinam o comprimento e o grau de satura¬ 
ção da cadeia acil lipidica; aquelas de Rhizobium kpimhmmtm 
bvv viáu' e R. iHt7flí>fi resultam na síritese de grupos acil lipídi- 
cos de I SS:4 e 16:2, respectiva mente \ rever o Capítulo 11, onde 
o número que antecede os dois pontos indica o numero total 
de carbonos na cadeia acil lipidica, enquanto o número poste¬ 
rior indica o número de ligações duplas). 

• Outras enzimas, como Nod L i nfluenciam a especificidade do 
hospedeiro aos fatores Nod pela adição de substituições es¬ 
pecificas nas porções dos açúcares redutores e não redutores 
do esqueleto de quittna. 


Hidrogênio, sulfato, 
fu cose ou 2-O-metH 
f u cose 


\ 


O 



Nidrogêmo 
ou glicgroí 


FIGURA 12,10 Os uloi.-s NuJ são oligossactiriLkw áv hpiit|utün i \ 
cadeia de ácido gi áxo apicsentíi normal mente de 16 ,i IfJ carbono*. O 
munem de sessòes intermediarias repelidas (uj u ger ilmente dois a tris 
(segundo Stokk*rmjns e ivls 19451 
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I mri Icgumino&i hospedeira rni particular responde .1 um Ja- 
h n 1 Nod específico. Os receptores da leguminosa para cs tá fores 
Nod parecem ser lechiuis especiais (proteína de fixação a açúcar), 
produzidas nos pêlos radiou lares [van Rliijn e cols„ H98; Fl/Jer e 
ool s,, 1 1 ^9). Ps fa k ires N ^ O ativam es ias leetíi ia s, m m ei \ la n d o a 
hidrólise de ligações losfoanídrida dos- Jiucleoíjldeos dá e tnfosfa¬ 
to Tal ativação da lectina direciona os rízóbios específicos aos 
hospedeiros apropriados 0 facilita a ligação dos ri/obios a parede 
celular do pêlo radiai far 


A formação do nódulo envolve vários fitormôníos 


Os dois processos — infecção e organogénese do nódulo — 
ocorrem simultânea mente durante a formação do nódulo da raiz. 
Durante o processo de infecção, os rizóbios que estão ligados aos 
pêlos rad leu tares liberam os fatores Nod, que induzem um pro¬ 
nunciado enrolamento das células do pêlo (Figura 12.1 ] A e Lí). Os 
rizóhiús lomaM-so envolvidos por um pequeno compartimento, 
formado pelo enrolantento, A parede celular do pêlo radicular lam¬ 
bem ê degradada nessas regiões em resposta aos fatores Nod, per¬ 
mitindo que as células ba cie rianas acessem d i retamente à superfície 
externa da membrana plasmática (Lazarowitz e Bisscling, 1997), 

A próxima etapa é a formação de um canal de infecção (Figu¬ 
ra 12,11 G. uma extensão interna tubular da membrana plasmáti¬ 
ca, que ê produzida pela fusão de vesículas derivadas do Golgi no 
local da infecção. O canal cresce no seu ápice pela fusão de vesí¬ 
culas secretoras na extremidade do tubo. Na região mais profunda 
do córtex, próximo ao xilema, as células cor ti ca is desdíferendam- 
se e iniciam a divisão, tormando uma área distinta no córtex, de¬ 
nominada primMio iiúduhr, a partir do qual o nódulo irá se 
desenvolver. Os primórdios nodu lares são formados opostos aos 
pólos do protoxiiema do feixe vascular da raiz (Timmers e cols,, 
1999) (ver Tópico 12.1 na Internet). 

Diferentes compostos de sinalização, atuando positiva ou ne- 
ga tivamente, controlam a posição do primórdio nod tilar, O nú¬ 
cleos ideo uridina difunde-se do esteio para o córtex, na zona do 
protoxiiema da raiz e estimula a divisão celular (Lazarowitz e Bis- 
Ging 1997). (t etí leno é sintetizado na região do perícíclo, difun¬ 
de-se para 0 córtex e bloqueia a divisão celular no pólo oposto ao 
floema da raiz, 


Uctinal de infecção, preenchido pelos rízóbios em prolifej 
çlo, alonga-se através do pêlo radicular e das camadas de célul 
corticais, em direção ao primórdio nodutor. Quando o canal de i 
fecçao atinge as células especializadas no nódulo, sua extremíd 
de fusiona.se com a membrana plasmática da célula hospedei) 
iberando células bacterianas envoltas por uma membrana deriv 

n nn mem ^ ra — 1 P^ sm ^' ca célula hospedeira (ver Fígu 
2,1 .)’ A ramtficíiçãcs do canal de infecção dentro dos nódui 
pvrmiU' a bactéria infectar muitas células (ver Figura 12.11 E e 
(Maylona e cols., 1995). 

Inicia Imente, as bactérias continuam a se dividir e a membr 
naque as envolve aumenta em superfície para acomodar esse cn 
cimento pela fusão com vesículas menores. Logo após, a partir < 

P anl ' 1 ' f P* » dtvidfr écoO 

umcni<i r cm tamanho e a se diferenciarem em oreanelas ende 
simbióticas fixadoras de nitrogénio denominadas bacterióides 

Sssar envolve “ é cham “ da * **■ 

<> nitiJulocomo um todo desenvolve úirafcteríslicas semelha 
les a um sistema vascular fo qual facilita a troca de nitrogénio fix 


FIGURA 12.11 O pm.'de infecção durante a organtigèngsc 
do titultiln. 1 A) Os Hüóbios ligam-se a um pêlo radicular cru ^ 
formação, em resposta a atrativos químicos liberados pela p[ (Vnh 
(B) 'Em resposta aos fatores produzidos pe| bactéria, u p ^ 0 
radicular apresenta um enrolamento anormal e as células dus 
rízóbios crescem dentro dos enrolamentos. (Q A degradação 
localizada da parede celular do pelo radicular leva a infecção e a 
formação do canal de infecção a partir das vesículas secretoras do 
Colgi das células da raiz. (Dl O canal de infecção atinge a 
extremidade da célula e sua membrana fusiona-se com a membrana 
pias imã ti ca da célula do pêlo radicular. (E) Os rizóbios sãg liberados 
no apoplastn c penetram no complexo da lamela média da 
membrana plasmática da célula subepidénnka, iniciando um novo 
canal de infecção, 0 qual forma um canal aberto com o primeiro. <|-j 
0 canal dc infecção estende-se e se ramifica até atingir as células- 
alvo, onde as vesículas constituídas por membranas do vegetal, 

contendo bactérias, são liberadas no cítosoL 


d l> produzid o pe 1 os bacterióides por nu trlentes disponibili zados 
pela planta) e uma camada de células para excluir o Cb do interior 
do nódulo da raiz. Em algumas leguminosas de clima temperado 
(p. e\., ervilhas), os nódulos são alongados e cilíndricos, devido à 
presença de um mmstam nodular. Os nódulos de leguminosas tro¬ 
picais, como soja e amendoim, não apresentam um meristema per¬ 
sistente, além de serem esféricos (Rolfe e Gresshoff, 19SST 

0 complexo da enzima nitrogenase fixa 0 N 2 

A fixação biológica do nitrogênio, semelhante k fixação in¬ 
dustrial do nitrogénio, produz amónia a partir do nitrogênio mo¬ 
lecular. A reação geral é: 

N? + 8 e- * 8 H“ +ló ÀTF -> 

2NH 3 + H 2 + 16 ADP + 16 Pj (12.9) 

Observe que a redução do N 2 a 2NH- uma transferência de 
seis elétrons, está associada â redução de dois prótons para formar 
H ; . O complexo da enzima nitrogenase catalisa essa reação 
0 complexo da enzima nitrogenase pode ser separado em dois 
componentes — a Fe-proléína e a MuFe-proteina — nenhuma de- 
I a s com a ti vi d ade ca ta 1 í I ica p rú p ria (Figura 12.12): 

* A Fe-proteína é a menor dos dois componentes e apresenta 
duas subunidades idênticas de 30 a 72 kDn cada, dependen¬ 
do do organismo. Cada subunidade contém um grupo fer- 
ro-enxofre (4 Fe e 4 S J_ ), que participa nas reações redox en¬ 
volvidas na con versão de N 2 em NH^ A Fe-proteína é irrev er- 
sivel mente inativada por 0 2 com uma meia-vida característica 
de 3U a 45 segundos (Dixon e VVheeler, 1986). 

* A MoFe-p notei na apresenta quatro subunidades, com massa 
molecular total de 180 a 235 kDa, dependendo da espécie. Cada 
subunidade apresenta dois grupos Mo-Fe-S. A MoFe-prolet- 
na é também ináéivada pelo oxigênio, com a rrgia-vida de li' 1 
minutos no ar. 

^a reação gera I de rudução d 0 nitrogênio fver Figiira i 2.12 1 . a 
terredoxina atua como um doador de elétrons para a I e-proteína, 
a qual, poi sua vez, hidrolisa A11 5 e reduz a MoFl prtíteína, A MoFe- 
pioteinu pode, então, reduzir inúmeros substratos (Tabela 12-4). 
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embora, sob condições n atuía is, ela reaja somente com Nj è H'- 
■ niíS í: ^ iS caçoes catalisadas pela nitrogenase, a redução do aceti| 
T ntl . a é usada para estimar a atividade da nitrogmase (ver 
Topitõ 112 na Internet), 

; 1 i 1 a nço energétia > d a i i xa rã o do ni troge n i o ê compiexo. A 
üçào de Ml \. a partir de M : e H> c uma reação exergômcn (ver 
pitulo 2 na Internet para uma discussão de reações exergani- 
com um AG' 1 (mudança na energia livro) de -27 kj mpH- 
a produção industrial de NH* a partir de Nb e H* è 
^ y^óiFíCTç necessitando-se um grande hipul de energia, devido â 
gW* ativação necessária para quebrar a ligação tripla do Hz* 
^ 111 esma r â zã o, a redução ■ n; /1 n i ã t k* i c lo N pel a 1 1 i t n )ge 11 a st ■ 

■ m requer um grandt im limento de energia ( vei |-.qoaçdo 



12.4), embora as mudanças exatas na energia livre ainda sejam des¬ 
conhecidas. 

Calculas baseados no metabolismo do carboidrato de legumi¬ 
nosas indicam que a planta consome 12 g de carbono orgânico por 
grama de N? fixado (HeyEler e cols., 1984), Com base na Eíjuação 
12.9, n \(. para a reação geral da fixação biológica do nitrogênio 
e cerca de —20(3 k.) mol E Visto que a reação tola! e <il Lamente ever- 
gôníca, a produção de aniônjo e limitada pda ação lenta (niimt ro 
de moléculas lIl■ ív . reduzida por unidade do tempo) do complexo 
nilrogenase (Ludvvig e de Vii es, 1986). 

4 l, >b ■. (>nd i ç ões n ,i Lu ra is, q im 1 11 ida des si i bs ta r i ciais d e ! í s ã ■ > 
reduzidas ao gás hk Ps te processo pode competir com a redução 
do N_ polos elétrons da rntrugenase. Mos rtzóbios, 30 a rjí 
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FIGURA 12.12 A rvaçãe^taliw.Ja fn-la 
rsrtfi^enase A íçfflídpKina reduz a ff* 
proteína Aorcdita-se que a ligação c a 
hidrólise do ATPá Vc-pmiém provoca uma 
mudança r.n conformação desSi* proteína «« 
que fadliia as reações isdox. A Fe-protefna 
ifduz j MoFt-pruidna ee&la última rpdu/ o 
V (Dfcnn t- nWter. 1986 e Buchanane 
cv»!> 2CÕÜ) 


Complexo da enzima nitrogenase 

Fe-proteí na f doRét proteína 



>ub^Vato 
8H* 


FprredOxtna^rj 


Ferríifoymã , 


enerjpa fomaáds para a nitnogenase podem ser perdidos como f I. 
diminuindo i efíoenda da fixação do nitrogénio. Alguns rízóbjos, 
entretanto, cuntém hidiogenase, uma enzima que pode clivar o H 2 
y rrrâd ■• gerar elétrons pára a redução do \ : ^ aumentando, assim, 
i da fi-atlo do rdtn -génio fíVforschner, 1995). 

Ariidss e ureídas são formas transportadas de nitrogénio 

organismos procaríontes simbióticos fixadores de nitrogê¬ 
nio liberam amônía que, para evitar a toxicidade, deve ser rapida¬ 
mente convertida em formas orgânicas nos nódulos da raiz, antes 
verem transportadas p.õ» • iluma para a parle aérea. As ligumi- 
' /a d or ò de nifn rgén ío pr>d e m ser d i v fdid as em ex po rfca ilo- 
■ ■; •>ârr-.■]>’ '-‘j »pr irtadora ■ de unridas,o- bav; i ta coinpasiçãr> 
dia seiva do xilema. As amidas (principalmente os aminoãcídós as- 
paragina ou gjutammaj são exportadas por leguminosas de regi- 
-•: te:?.' ^radaH, -ò\ - como ervilha fPhitm), trevo (TrÍfoímm) f fava 
( Viria) e lentilha (Isn ), 

As ureídas são exportadas por leguminosas de origem tropical, 
- 'ími> a yjja 1 ‘ jÍi/íw), o íejjãf.i f /% Mu j, o aiuencioím íAíOchis} f 
ã - As três ureídas principais são alânbma, ácido alantôfco e 
dbulina íFigura . rir a é sintetizada nos peroxíssomos 

c : í'íMji?.^jtí) o ãt;id<■ alántrjj- •> sintetizado a 
partir da alantoína no retículo endoplasmátíco.í) local de síntese da 
dtfuiina a partir do amúioáddüomitínanão foiafoda determinado, 
Os trés compostos são ííberad f d lema c traníportados j ,.im a 

?**? í/nc3í: ' ;í< ‘ mpidamr nU' tatabolix/uios a amónio 1 
* rf lífl,r * íOta de assimilado já descrita. 


TABELA 124 

PfjsÇMe, cat&lÍMiia^ pela nJt/ogenase 

ri/açAo do futrr^èíiifi rnole^utar 
Redução fJo mtroio 
fU-dução de azfò-í 
R-duçao Ur; acetileno 
Produto d* p H v 
AtiziUade tuiJrolitif jü fjo AIR 


ASSIMILAÇÃO DE ENXOFRE 

0 enxofre está entre os elementos mais versáteis dos orga¬ 
nismos vivos (Hell, 1997). As pontes díssulíídicas em proteínas 
exercem funções estruturais e reguladoras (ver Capítulo8). 0en¬ 
xofre participa no transporte de elétrons por meio dos grupos 
ferro-enxofre (ver Capítulos 7e 11). Os sítios catalíticos de varias 
enzimas r co-énzimas, tais como urease e cpenzlma A, contém 
enxofre. Os meta bó lí tos secundários (compostos que não estão 
envolvidos nas vias primárias de crescimento e de desenvol¬ 
vimento) que contem enxofre variam desde os fatores Mctd nzo- 
bíaís, discutidos na seção anterior, ao anti-séptico alina encontra¬ 
do no alho e ao anticarcínogênico sulforafano, presente no 
brócolisp 

A versa hl idade do enxofre deriva, em parte, d!a propriedade 
que apresenta em comum com o nitrogénio: mulUpíü^ eslaâih ■■M 
■ et di> oxidação ' -esta seção, st-ráo discutidas as etapasiwimátto 
que participam da assim ilação do enxofre e as reações bioquími¬ 
cas que calalísam a redução do sulfato em dois amínoácidíís cnn- 
iendo enxufre, dstt ína mehonina 

0 sulfato é a forma de absorção de enxofre nos vegetais 

A maioria du enxofre nas células de vegetais superiores dm* 
va dbSulfato (SÍ J : j absx^rvido via um transporlad^r H^SO/* do 
típo simpsirhr (ver f Íapíudo 6), a partir da solução do solo- 0svJfe* 
ir» no solo é proveniente sobremarieira dó desgaste das rochas, s ' i! 
entanto; a industriatoçái 1 ' r tesí enta uma fonte adicional de 
foto 3 poluição atmosférica. A queima de combushveis fósseis a* 

bera várias formas deen -.ufrtf gasosrj, incluindo diõiíidíí deenxuírt 
ÍM )/) e .iilJi-hi dr hidrogénio (H 3 S), qiiaj'- s?jíí levados par : 
Miío pela chuva 

Quando dissolvido uh iiguii, o Sí) i' hidroli i ’.idu C transfnr j 
ma-se em ácido sulfúríco (H S( õj, um ácido forte, que é a p ri: 
pal fonte d*i chuva ,1» ida As plantas podem, lamÈn ia mvtal | i , l |A,r 

o dióxido deenxofrr, ..absorvjdn na forma gasosa através dos 

*’".tõijiAÍíi'>. 3 tilrrlarilo, f[5osii i'k."i |>niJuMgaiias (ruais dr oiin 1 '' 
ras) as altas Miiiomtr.içi« p s aiinnsfrnoi.s do St i muiiorvs do q tíL 
07 5 ppm) uiNs-ini. cUmsos danos nos h>< klns. devido a furiuayiu 
iUi acido sulítiru o. 


H, r UH . 

'f/> ' h, ' /j 
d; rHy + UHt 
r Mí * CA 
?*' f H, 

A W r Wif- 

U Jff•-„ Vifi, 
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A assimilação do sulfato necessita da redução do sulfato 
a dsteína 

A primeira etapa na síntese de compostos orgânicos conten- 
d i.i vnxotre éa redução do sulfato ao a mi noa eido dsteína (Figura 
12.14) O sulfato é muito estável e necessita ser ativado antes que 
alguma reação subsequente possa ocorrer A ativação inicia com a 
reação entre o sulfato e o AIR para formar 5-adeniíiIsiilfato (o 
qual é, algumas vezes, referido como adenosina-5'-fosfosulfato e 
abrev iado como APS) e pirofosfato (PP,) [ver Figura 12,14): 

SCy- + Mg-ATP ^ APS + PP, (12.10) 

A enzima que catalisa essa reação, a AT? sul fu ri la se, apresen¬ 
ta duas fornias: a maior é encontrada nos plastideos e a menor, no 
citoplasma fLeustek e cols 2000). A reação de ativação é iwrgeti- 
camente desfavorável. Para levar essa reação adiante, os produtos 
APS e PP, d evem ser conv ertidos de imediato em outras compos- 
luv ü PP, e hidrolisado a fosfato inorgânico (P,) pela pirofosfatase 
inorgânica, de acordo com a seguinte reação: 

PPi + H-,0-^2^ (12.11) 

Uoului produto, APS, é rapidamente reduzido ou sulfatado, sen¬ 
do predominante a v ia de redução (Leuslek e cols., 2000). 

A redução do APS é um processo di: múltiplas etapas, que 
"cm re exclusiva mente nos plastideos. De inicio, a APS redutase, 
aparentemente, transfere dois elétrons da glulatíona reduzida 
(OiSHj para produzir sulfito (SO : r 

APS + 2 CSH -> SCV + 2 Fp 4 CSSC + AMP (12.12) 

onde GSSG representa a glulaliona oxidada, (o $H em CSH e o BS 
cm CSSC representam as pontes S-H e S-S, respectiva mente), 

A seguir, a sulfito reduta&e transfere seis elétrons da ferredo- 
XIJ1tl (Wnai) para produzir sulfeto (S- _ ): 

SOj : - + 6 Fd na j —p S-- r- 6 Fd^ (32.13) 

9 sulfeto resultante reage com D-acelí!serinn (OAS) para formar 
cisleina e acetato. A O-acetilserina, que reage com o S-, e formada 
fid reação catalisada pela se ri na acetlltransferase: 

St‘rina + AceSl-CoA -> OAS + CoA ( 12 . 14 .) 

‘ v j eaça 11 q ue prod u z c isteína e aceta t o é ca tal i sada pe la C > A S 

PpPliise 


APS + ATP -> PAPS + ADP (12.16) 

As sulfotransíemses, então, podem transferir o grupo sulfato 
do PAPS para vários compostos, incluindo colina, brassinosteroí 
des, flavonol, ácido gálico glicosídeo, glucosinoiatos, pepfídeos e 
polissacarídeos (Leustek e Sai to, 1999) 

A assimilação do sulfato ocorre principalmente nas folhas 

A redução do sulfato ã dsteína altera o numero de oxidação 
do enxofre de 46 para -4. assim necessitando da transferência de 
10 elétrons. Agiu ta ti ona, a ícrredoxína, o NÂD(P)H ou a 0-acetil- 
serina podem atuar como doadores de elétrons em vários passos 
da rota metabóbíca (ver Figura 12.14). 

Na assimilação do enxofre, as folhas são em geral mais ativas 
do que as raízes, provavelmente devido ao fato da fotossíntese dis¬ 
ponibilizar a lernedoxina reduzida e a fotorrespi ração gerar a serina, 
que pode estimular a produção da íí-acetilserina (ver Capítulo 8), O 
enxofre assimilado nas folhas è exportado pelo floema par.i os locais 
de síntese pratéica (frutose ápices caulinares e radiculares), sobretu¬ 
do na forma de glulatíona (Bergmann e Rennenbcrg, 1993): 
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A sulfataçâo do APS, localizada no citusol, é a via alterna ti vai 
rLiOflljnente, a APS quinase catíliisa i\ reação da APS com ATP, para 
° miar ^fosfoadenosinii fosin^sulfato (PAPS) 


Glulatíorici reduzida 


Aglutationa tambrm atua como um sinal que coordena a abííorçâí 
di> sul tato pelas raízes c a jssímifação ilo suJl.Uo pela pai i* 
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IGURA 12,14 Eslmtura e rotas metabólicas dos compostos envolvidos na assimilação do enxofre. A enzima 
Alt sultonlase diva ■ i pirotosUo do ATPe o substitui com o sulfato. O sulfeto é produzido a partir do APS por 
reações que envolvem a redução pela glutationa e ferredoxína. 0 sulfeto ou tiossulfelo reagem com a fracetílserina 
paríi formar ctóteina. Fd, íentedoxina; GSH, glutationa reduzjdaíCSSQglutationa oxidada' 


Ciüteina 


A metionina é sintetizada a partir da cisteina 

A metionina, um outro aminoáddo contendo enxofre encu 
tMdo nas proteínas, é sintetizada nus plastideus a nartir da dstf 
na para maiores detalhes ver Tópica 12.3 na Internet). Após 
sínteses da calcina e da metionina, o enxofre pode ser intórpor 

«cTTr *",**"• <-*-U U. como í« 


ASSIMILAÇÃO DO FOSFATO 

. JPf 11 na solução do sok, é rapidamente absorv 
de l'i íil-nf P 86 pUr ink ' rmídi( ' dL ‘ um transportad< 

H -Hf Q,- do tipo Slínporte [ver Capítulo 6) e incorporado e, 


uiiui variedade de compostos orgâmeos, incluindo açúcares füsíí- 
tos, fosfoJipídeos e nudeotídeos. 0 principal ponto de entrada do 
fosfato na via de assimilação ocorre durante a formação do A f P. 3 
molécula de energia da célula. Nessa reação, o fosfato inorgânico e 
adicionado ao segundo grupo fosfate da adenosina difosfato para 
formar a ligação éster fosfato. 

Na mítocôndria, a energia para a síntese do ATP é proveniente 
da oxidação do NADH pela fosforiíação oxidatíva (ver Capítulo 1 1 1 
0 ATP é também sintetizado segundo reações da fosforiíação de¬ 
pendente da luz que ocorrem no doraplasto (ver Capítulo 7). Alem 
destas reações que ocorrem nas mi toa>ndrias e nos doropkistos. 
aquelas que acontecem no citosol também assimilam fosfato 

Aglícólisè incorpora p fosfato inorgânico no ãddo lo-diio- 
foglicérko, formando um grupo aeíl fosfato de alta energia. Este 
fosfato pode ser doado para o ADP para formar o A t 1! eni nina 
reação de fosforiíação em nível de subáitrato í ver Capitulo 11 )■ l 1,1,51 
vez o fosfato incorporado ao ATP, o grupo fosfato pode ser transfe¬ 
ro por intermédio de muitas reações diferentes, para formar vã- 
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tio> compostos fosíort lados encontrados nas células dos vegetais 
Syntíiiorcs. 

assimilação de cátions 

Os díions absorvidos pelas células vegetais formam comple- 
v^com compostos orgânicos, nos quais o cãtíon se toma ligado 
ao complexo por ligações mão-cova lentes (para discussão de liga- 
çíVs não <ova,lentes, ver Capítulo 2 na Internet), As plantas assi¬ 
milam macronutrientes catiónícos como potássio, magnésio e cá Ido, 
assim como micronutrientes catiônicos — cobre, ferro, manganês, 
ccibalto, sódio e zinco. 

Nesta seção, serão descritas as ligações eletrostáticas e de va¬ 
lência coordenada, as quais fazem parte da assimilação de vários 
cátions que as plantas utilizam como nutrientes e as exigências 
especiais para a absorção do ferro pelas raizes e a sua subsequente 
assimilação nas plantas. 


Os cátions formam ligações não covalentes com 
compostos de carbono 

As ligações nãCHcovaléntes forrnâdas entte OS cátions e os com- 
p os tos de carbono são de dois tipos: ligações de valência coo rd e* 
nada e ligações eletrostáticas, Na formação de um complexo de 
valência coordenada, vários átomos de oxigênio ou nitrogênio de 
unt composto de carbono doam elétrons não-compartilhados para 
formar uma ligação com o nutriente cattõníco. Cüinu resultado, a 
carga positiva do cá tio n é neutralizada. 

As hjgações de valàidu coordenada formam-se tipicamente entre 
cátions polivalentes e moléculas de carbono — por exemplo, com¬ 
plexos entre o cobre e o ácido tartárico (Figura 1115Aj ou entre o 
magnésio e a clorofila a | Figura 12.15B). Os nutrientes que são assi¬ 
milados como complexo de valência coordenada incluem o cobre, 
o zinco, o ferro e o magnésio. 0 cálcio também pode formar um 
complexo de valência coordenada com o ácido poligaracturõnico 
das paredes celulares (Figura 12.15C). 
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302 Capitulo 12 


■V vlrtrafliitiote são formadas devidoâ atração dt- um 

cátion carregado positivamente por um grupo carregado negnh^ 
vamente, corno o carboxllàlo (—£00 i em íittí composto de car¬ 
bono. Ao contrário da situação das ligações coordenadas, o cá tio n 
em uma ligação eletrostática mantêm a sua carga positiva. Os cãü- 
, .n> monovâlentes, wmo o pómom podem formar ligações 
eletrostáticas com os grupos carboxífieos de muitos ácidos orgâni¬ 
cos (figura 12 16 A). Entretanto, grande parte do potássio que é 
acumulado pelas células vegetais e que atua na regulação osmóti 
ca e na ativação enzima Eica permanece no ei toso I e nos vácuo los 
como íon livrí. Os íons divalentes, como o caleio* formam ligações 
eletrostáticas com os pectatos (Figura 12.16B) eos grupos carboxé 
licos dos ácidos poligalacturónicos (ver Capítulo 15). 

Eni geral, cations como magnésio (Mg :+ ) e o cálcio (Ca : ') são 
assimilados pela formação de complexos de valência coordenada 
e 11 gações clêtros(áticas com aminoácidos, los foI ipídeos c outras 
moléculas carregadas nega 6 vo mente. 

As raízes modificam a rtzosfera para absorver o ferro 

0 ferro é importante nas proteínas lerro-enxofrc (ver Capítu¬ 
lo 7 ) e como catalisador de enzimas que participam nas reações de 
redox (ver Capítulo 5), como aquelas do metabolismo do nitrogê¬ 
nio aqui discutidas. As plantas obtêm o ferro do solo, onde ele está 
presente prima na mente como ferro fénico (Fe ;U ) em óxidos como 
o FetOH r FdOHK e Fe(DH)^. Em pH neutro, o ferro férrico é 
altamente insolúvel. Para que quantidades suficientes do ferro se¬ 
jam absorv idas da solução do sola as raízes necessitam desenvol¬ 
ver vá nos mecanismos para aumentar a solubilidade e a 
disponibilidade do ferro. Tais mecanismos incluem: 

* Aumento da solubilidade do ferro férrico pela acidificaçaò do 
solo. 

* Redução do ferro férrico a forma ferrosa (Fe-' 4 ) mais solúvel, 

* Liberação de com postos que formam complexos estáveis e so¬ 
lúveis com o ferro {Marschner, 1995). Rever o Capítulo 5, no 
qual esses compostos são chamados de quelantes do ferro (ver 
Figura 5,2). 


Em geral, .is raizes acidificam o solo ao seu redor. Elas ex • 
dam prótons durante a absorção e a assimilação dos cátions U 
especial amÒnía, c liberam compostos orgânicos, como os âcid^ 
mal Eco e cítrico, que aumentam a disponibilidade do íurru V T 
fosfato (ver Figura 5,4), A deficiência do ferro estimula aexsul^ 
Çlo de prótons peias raízes. Além disso, as membranas 
tas da raiz possuem uma enzima, ã re^|í«jyob^íír/íi«íí f q ue ^ ’ 
o ferio férrico ã forma ferro ferroso, onde o NADH ou o NaÒPH 
servem como doadores de elétrons. A atividade dessa enzima [Vü 
menta sob condições de deficiência de ferro. 

Vários compostos secretados petas raízes formam queladu-, 
estáveis com o ferra Os exemplos incluem o ácido málico, o ácidi> 
cítrico, os fenólicos e o ácido piscídiox As gramineas produzem 
uma classe especial de quelantes do ferro denominadas de füosifc 
róform. Os fítosideróforos são constituídos por aminoáddos q Utí 
não são encontrados nas proteínas, como o ácido muginéico, pur 
exemplo, e formam complexos estáveis com o Fe- 11 , As células das 
raizes das gramíneas possuem um sistema de transporte de fitosi- 
deróforo-Fp que carrega o quelado para o interior do citoplasma. 
Sob deficiência de ferro, as raízes das gramíneas liberam mais fito- 
sideróforos no solo e aumentam a capacidade do sistema de trans¬ 
porte do fitosideróforo-Fe 3 *. 

0 ferro forma complexos com o carbono e com o fosfato 

Uma vez que as raízes tenham absorvido ferro ou um ferro 
quelado, eles são oxidados nas raizes à forma tétrica e transioca- 
dos, em sua maior parte, para as folhas, na forma de complexos 
eletrostáticos com o citrato. 

A maior parte do ferro nos vegetais é encontrada na molécula 
heme do dtocromo, nos doroplastos e nas mitocòndrías (ver Capi¬ 
tulo 7), Uma importante reação de assimilação do ferro é a sua 
inserção na porfirína. a qual é precursora do grupo heme, Essa 
reação é catalisada pela enzima íerroquelatnse (Figura 12.17) íjo- 
nes 1983). Além disso, as proteínas ferro-enxofre da cadeia trens- 
portadora de elétrons (ver Capitulo 7) contém ferro não-heme 
co \-a lente mente ligado aos átomos de enxofre dos resíduos de cis¬ 
terna na Eipoprotema, 0 ferro á encontrado também nos centros 
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FIGURA 12,17 Rr.ngui lLi fcrroquelatasc A enzima 
íerrnquclatfist: ealãíis,i a inserção dn ÍL*rrono and da 
porfirin^ para formar o rompido de valéndíi 
I oi irdenada Ver a Figurp 7 37 para ilustração da 
hiussmtcse do mé da poríiriai.i. 


y v s., os quais possuem dois forros (cada um complicado com os 
átomos de enxofre dos resíduos de risteina) e dois sulfetos inorgâ¬ 
nicos. 

0 ferro livre (ferro que não está complexa do com compostos 
de carbono) pode interagir com o oxigênio para formar ãniems su- 
péféxid&S ftV), os quais podem danificar membranas pela degra¬ 
dação dos componentes lipídícos irisáturãdos. As células vegetais 
puJem limitar os danos armazenando o excesso de ferro em com¬ 
plexos de ferro-proteína chamados de fitoferdtina (Bieníait e \ an 
der \ 1 -! rk, 1983' A fi to t e rri tina consiste d e u ma es t ru t u ra protéica 
com 24 subimidades idênticas formando uma esfera oca que pos¬ 
sui uma massa molecular de cerca de 480 kOa. No interior dessa 
esfera, há um núcleo de 5.400 a o.200 átomos de ferro presentes 
como um complexo fos fato-óxido férrico. 

A forma pela qual o ferro é liberado da íiloferritina não 0 co¬ 
nhecida, porém a quebra da estrutura proteica parece estar envol¬ 
vida neste processo. O nível de ferro livre nas células v egetais regula 
a biossíntese tic iioíw da fitoferritina (Lobreaux e coI$ v 1992). 


ASSIMILAÇÃO DO OXIGÊNIO 

A respiração responde por aproximadamente de 90"., do vu- 
hmu 1 de oxigénio (GJ assimilado pelas células vegetais (ver Ca pi- 
1J1 Lima outra rota importante para a assimilação do ü : em 
compostos orgânicos envolve a incorporação dn 0 2 a partir da água 
(vè# reação 1 da Tabela 8.1). Uma pequena proporção do oxigênio 
pide ser diretamente assimilada em compostos orgânicos no pro¬ 
cesso de fhíipiii iíe oxigénio. 

Ma fixação de oxigênio, o oxigénio molecular é adicionado 
ire ta mente a um composto orgânico em reaçòes realizadas por 
enzimas conhecidas como oxigame^ Lembre-se do Capítulo 8, no 
qucii o oxigênio é diretamenle incorporado em um composto oçgã' 
^cy durante a fotorrespiração, em uma reação que envolve a ativi- 
uxígenase da ribulose-L5-bifosfato caíboxi lase/oxigenase 
injDiscç>}> a enzima de fixação do CO : (Ogren, 1984). O primeiro 
pmduto estável que contém oxigénio a partir da fonda molecular 
fu2-tusfr 3 gl, a) lato r 

hm geral, as oxvgenases são classificadas como dioxigenases 
^ ^wnoxigenases, con forme o número de átomos de oxigênio que 
^ansferidos a um composto de carbono na reação catalizadn. 
as caçoes de dioxigenases, ambos os átomos de oxigênio são 
i rict tij Jürados em um ou dois Compostos de ca rboAO (Figuras 12,18À 
J ' L' exemplos de din\ig£pa$çs nas células vegetais são as lípo- 
^vnases, que catalisam a adição de dois átomos de oxigênio aos 
■ c, ‘ ós-graxos insaturados (vi l igiiivt 12.18,A) v a prolil hidruxilu- 


se r a enzima que converte prolina ao aminoácido pouco comum 
lii d roxi prol ina (ver Fi gu ra 12.18B). 

A hidroxiprolína è um importante componente da extensina, 
uma proteína da parede celular (ver Capítulo 15). A síntese da hi- 
dmxiprolina, a partir da prolína, difere da síntese de todos os ou¬ 
tros ammuáddos, pois a reação ocorre após a prolina ter sido 
incorporada na proteína e é, portanto, uma reação de modificação 
pós-traducional. A prolil hidroxüfise esta localizada no retículo en- 
dopl asmático, sugerindo que a maior parte das proteínas a inten¬ 
do lúdroxiprolina é encontrada na vía secretora. 

As monoxigenases adicionam um dos átomos do oxigênio 
molecular a uni composto de carbono; li outro átomo de oxigênio 
é convertido em água. As monoxigenases são algumas vezes refe¬ 
ridas como úxiiíí!st!s 1 1c função mhtú devido à sua capacidade de ca¬ 
talisar simultaneamente a reação de oxigenação e a reação oxida se 
(reduçâ o do oxigènio a agua \ .\ reaçãi> momi\tgenase também ne¬ 
cessita de um substrato reduzido (NADH ou NADFH) como um 
doador de elétrons, de acordo com a seguinte equação: 

A + 0 2 + BH : AO + H,0 -f B 


onde À representa o composta orgânico e B representa o doador 
de elétrons. 


Uma importante mun oxigenas? vegetal é a família das heme- 
proteínas, coletiva mente chamadas de citocromo P45Q, as quais ca- 
talisam a li id rox i laçãt> d f. i ,i c idi >cin á ni ico em a c ide' / k li niá rico (Fig li ra 
12.18C), Nas monoxigenases, o oxigênio é primeiramente ativado 
por ser combinado com o átomo de ferro do grupo heme; o NADí 'H 
serve como um doador de elétrons 0 sistema oxida se de função 
mista esta localizado no retíailiu ndoplasmátíco e e capaz de oxidar 
vários substratos, incluindo mono e diterpenos e ácidos graxos. 


O BALANÇO ENERGÉTICO DA ASSIMILAÇÃO DE 
NUTRIENTES 


A assimilação de nutrientes geral mente necessita de grandes 
quantidades de energia para conv erter compostos inorgânicos es¬ 
tá vds de baixa energia em compostos orgânicos de alta energia. 
E\ir exemplo, a redução do nitrato a nitri to e este em amónio re¬ 
quer a transferência de cerca de fÜ elétrons e responde por cerca 
de 25% dó total de energia consumida pelas raízes epartes aéreas 
iBlecuu, 1997). C onseqüentem ente, o vegetal pode utilizar um quar¬ 
to da sua energia para assimilar o nitrogénio, um constituinte que 
representa menos de 2"í> do peso seco lota! da planta 

Muitas das reações de assimilação ocorrem no estruma do d* 
rupias to, onde el.K têm acesso imediato a poderoí osaeenti 
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(A) Reação da riiaxigenase 


H 


\ 

í 

-/ 


H 


C=C 


4-1 


I 

c 

I 


H 


H 

I 




Áodo graxo 


l jpcxigetiase 



O? 


H 

H 

\ 

l 

/ 

\ 

C 

/ 

R t — CH 

M*='i 
= c' acj 

C 

X 

f^d rjs 



O 


O 

1 

H 


A díQX ig n iTi.se 1 11 m ig en a r ,e c a í 3 lis a 
d adíçào d* dóis átomos cfé- 
oxigéniQ ao ácido gr a-o conjugado 
para formar um hidroperÓXidü 
corri urn par de ligaçõõ-i duplas 
conjugadas ds-tian$. O ácido 
grâso hidrõJíL-peròxi pode então 
ser enzimaticarnente conver tido a 
ácidos graxas hidróxí e oudos 
metabólitos 


ÍB> Reaç# da dioxigènap 


0 ? 


COOH 

J 

c = o 

Prolil Hidroxila&e 

fCu I . "í? N fN ‘ CH-, y, ■ 

H \J 4 v ' J ‘ Fe^ . ascorbato 


Prolina COOH 

fno pglipeptideo) rí-Cetog luta rato 


fii — C — c 



O 

II 



4-íram-L-Hidroxiprol ina 
(no polipeptídeo) 


COOH 

A dioxigenase prolil hidroxilase 
«talisa a adição de um 'oxigênj$ 

do 0; na prolina da cadeia 

CM, 

polípepiídica para produzir 

i 

hidro/iprolina. 0 a adição de u m 

CH, + CO, 

1 

oxigénio ao u ceio glutã rato para 

produzir succinato eC0 2 . 

COOH 

Surinato 


i,C) Reação da monoxigenase 
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FIGURA 12,18 Exemplos d e d ois ti pos d e mações d a ox igenase em cé \u las d e vegeta is su perío ms. 


tores como o NADPH, a tioredóxina e a ferreduvina formados du- 
rantu o transporte de elétrons da fotossíntese. Esse processo — com¬ 
binando à assimilação de nutrientes ao transporte de elétrons da 
fotossíntese — é denominado fotoassimilação (Figura 12,19). 

A lotoassimilaçãoeo ciclo de Calvin ocorrem no mesmo com- 
parti mento, mas a fotoassim ilação só ocorre quando a cadeia fo- 
tos&intética de transporte de elétrons produz agentes redutores 
alem do que é necessário para o ciclo de Calvin (p. ex„ sob condi- 
çoes de aUa luminosidade e baixo CCM (Rubínson, 1988). Altos 
mveis de C0 2 inibem a fotoassimilação (Figura 1220, ver Ensaio 
, na Internet). Como resultado, as plantas C 4 (ver Capítulo 
direcionam a maior parte da sua fotoassimilação nas células 

c ( l m m3) mÚL ‘ <1S COncentr ^ ões do C °2 s ão baixas (Becker e 

Os mecanismos que regulam a partição dos agentes reduto¬ 
res entre o ado de Calvin e a fotuassimitaçâo demandam maiores 
investigações, pois e esperado que os níveis atmosféricos de CQ> 
sejam duplicados durante b próximo século (ver Capítulo 9), dê 
forma que este fenómeno pode afetar as relações planta-nutriente 


RESUMO 

A assimilação de nutrientes é o processo pelo qual os nutrien¬ 
tes obtidos pelas plantas são incorporados em compostos de car¬ 
bono necessários ao crescimento e ao desenvolvimento. Com 
frequência, esses processos envolvem reações químicas altamt nic 
energéticas e, assim, podem depender diretamente dos agentes re¬ 
dutores produzidos pela fotos?íntese. 

A assimilação do nitrogênio é uma das várias etapas que coni>‘ 
tituem o ciclo do nitrogénio, o qual engloba v árias formas de ni¬ 
trogénio da biosfera e suas intercon versões, As principais fontes 
de nitrogénio disponíveis para as plantas são o nitrato (MOi 1 e0 
amónio (NHj). 

O nitrato absorvido pelas raizes é assimilado nas raízes ou 
nas partes aéreas, dependendo da sua disponibilidade e da espe- 
cie vegetal No processo de afeimílação, o nitrato e reduzido a ni¬ 
tri to (NOr) no d toso I pela enzima nitrato redutase; posterionneflfc 
o nitri to é reduzido a amónio nos plastídeos da raiz ou nos clon >r 
pia st os pela enzima nitri to rvdutase 
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FIGURA 12,19 Resumo dos processos envolvidos m assimilação do nitrogénio mineral na folha. O nitrato translocado das 
raiais peto xileim é absorvido por uma célula do mesofüo através de um dossimportes nitrato-próton (NRT) para o citoplasma. O 
nitrato v, então, reduzido a nitri to via nitrato redutase (NR), O nitrito é translocado para o estroma do cloroplasto junto com um 
próton. No eslroma, o nitrito e reduzido à amónio, via nitrito redutase (NiR) e esse amónio ê convertido em glutamato pela ação 
sequencial da glutamina síntetase (GS) e da glutamato sinta se (GOGAT). Novamente nu citoplasma, o glutamato é transa mina d o a 
aspar tato, via aspar ta lo amínotransferase (Asp-AT) Finalmente, a asparagina sintetase (AS) converte o asparia to em asparagina. 
As quantidades aproximadas de ATT equivalente para cada reação estão indicadas acima. 





Condições de medição 

• 7 Q 0 omol rnol ' CG_. 

• 360 jjmol rnol 1 CO, 


—i--1—._i_ l _I 

400 BOQ 1,200 1.600 2 .G 0 Ü 


Radiação foiossimeticámen te ativa (ijmol rn -s ') 


FIG URA 1 22 0 Quoc ien te de a ss i m i I ação (Q A = C0 2 assi m i I adi */ 0 2 
liberado) de plãntulas de trigo como uma função da quantidade de luz 
(radiação fotossintaticamente ativa), A fetoassim ilação do nitrato está 
diretamente relacionada com o quociente de assimilação, pois a 
transferência de elétrons para o nitrato e nitrito durante a 
fotoassimilação aumenta a liberação de O-, a partir das reações 
fotossintéticas dependentes de luz. enquanto a assimilação de CG* pelas 
reações independentes da luz contínua em laxas similares. Entretanto, 
plantas que estão íotoassi mi Lindo o nitrato exibem um QA menor. Nas 
medidas realizadas no ambiente, em concentrações de 36D prnoi rnol ! 
CO : (linha vermelha), oQA diminui como uma função da radiação 
incidente, indicando que as taxas de fotoasstmilação aumentaram. Em 
concentrações elevadas (700 pmol moH CO : linha azul), o QA 
permanece constante em todos os níveis de luz utilizados, Indicando 
que as reações de fixação do CO» estão competindo por agentes 
redutores, inibindo a íotoassimilação (Bloom e coJs„ 2002), 


O amónio, derivado dia absorção da raiz ou produzido por 
assimilação do nitrato ou da fotorrespí ração, é convertido a gluta- 
mína e glutamato pelas ações sequenciais da glutamina sintetnse e 
.3 glutamato sirutase, as quais estão localizadas no citosol e nos 
plastídeos das raizes ou dos ckrruplastos, 

Uma vez assimilado em glutamina nu gluüimato, o nitrogênio 
pode ser transferido para muitos outros compostos orgânicos atra¬ 


vés de diversas reações, incluindo a.s de transam inação. A intercon- 
versão entre a glutamina e a asparagina pela asparagina smtetase 
equilibra o metabolismo do carbono è do nitrogénio em uma planta. 

Muitas plantas formam uma relação simbiótica com bactéri¬ 
as fixadoras de nitrogênio que contêm um complexo enzima tico, 
a nítmgenase, que pode reduzir o nitrogênio atmosférico em amo 
um. Plantas leguminosas e actinorrízicas formam associaçõesçtim 
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riy.òbUn o / rmikitti rcspcdiv.imente ações sãn o resub 

feiáodè um*i excelenteáirítoniâ m interação enlre osimbiontco a 
nlanio hosoéâèírã, envolvendo o reconhecimento de sinais espe¬ 
cíficos, a indução de um programa de d^envòlvímento especi¬ 
alizado na plnnla, a absorção de bactérias pda planta e o 
desenvolvimento de nóijtylos f õs únicos-órgaos que abiYgajn bac¬ 
ias nas células vegetais. Alguns microrganismos procariontes 
fixadores de nitrogénio não formam relações simbiontês com 
plantas superiores, porém beneficiam as plantas pelo aumento 

dos níveis de nitrogênio do sob, 

Semelhante ao nitrato, o sulfato (SCV‘) deve ser reduzido peia 
assimilação Na redução dô sulfato, ê produzida uma forma ativa¬ 
da do sulfeto, denominada 5'-adeniJIlsulfátÒ (APS). 0 sulfeto (S 2- ), 
nroduto final da redução do sulfato, não é acumulado nas células, 
mas, ao contrário, é rapidamente incorporado nos aminoacidos cis¬ 
terna e metionina. 

0 fosfato (HPO.r 1 está presente em uma variedade do com¬ 
postos encontrados nas células vegetais, incluindo açúcares bs fa¬ 
tos, lipídeos, ácidos tiudéicos e nudeotídeos livres, U produto 
inicial da sua assimilação é o AIR o qual é produzido por fosfori- 
laçoes em nível de substrato no citosol, na fosfori Lição oxida ti va 
nas mitocóndrias c na fosíorilação nos doroplastos. 

Enquanto a assimilação do nitrogênio, do enxofre e do fósfo¬ 
ro necessita da formação de ligações cova lentes com compostos de 
carbono, muitosmacrocmicronutributescatiònicos(p.ex K\ Mg 2 \ 
Ca 2jr ,Cu 2 *,Fe 7 h Mn-',Co : % Na 2- , Zn- ■ i simplesmente formam com¬ 
plexos. Esses complexos podem ser mantidos por ligações eletros¬ 
táticas ou por ligações de valência coordenada. 

A assimilação do ferro pode envolvera quelação, as reações 
de oxidorreduçâo e a formação de cómpfexos. A fim de armazenar 
grandes quantidades de ferro, as células vegetais sintetizam fito- 
ferritina, uma proteína que armazena o ferro. Uma importante fun¬ 
ção do ferro nas células vegetais é agir como um componente redox 
no sítio ativo de enzimas, frequentemente como um complexo fer- 
ro-porlirina, 0 lerro é inserido em um grupo porfirínico na reação 
da ferroqudatase. 

Além de ser utilizado na respiração, o oxigênio molecular pode 
ser assimilado no processo de fixação de oxigênio, no qual ocorre 
a adição direta de oxigênio aos compostos orgânicos. Tal processo 
- catalisado por enzimas conhecidas como oxigenases, classifica¬ 
das como monoxigenases ou dioxigenases- 

A assimilação de nutrientes necessita de grandes quantida- 
dc^ de energia para converter compostos inorgânicos estáveis de 
baixa energia em compostos orgânicos com alta energia. Uma plan- 
ta pode utilizar um quarto de sua energia para assimilar o nitrogê¬ 
nio. Os vegetais utilizam a energia da fotossíntese pára assimilar 
compostos inorgânicos no processo denominado btoassimilação. 

Material da Internet 

Tópicos da Internet 

12.1 Desenvolvimento de nódulos na raiz 

üs primórdios dos nódulos sâo formados na região opos- 
Ui aos polos do protOKilerna do feixe vascular da raiz, 

12.2 Medição da fixação de nitrogênio 

A redução do acetileno é utilizada como uma medida 
indireta da redução do nitrogénio. 


1 Z 3 A síntese de metíonina 

A metíonina é sintetizada nos plastideos a partir da rk 
teína. 


Ensaio da internet 

12.1 0 COj elevado e a fotoassi mil ação do nitrogênio 

Nas folhas que se desenvolvem sob altas |oncentrações 
de COj r o gás carbónico inibe a fotoassimíiação do ni¬ 
trogênio, pois compete pelos agentes redutores, 
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Metabólitos secundários 
e defesa vegetal 


EM HABITAIS NATURAIS, os vegetais estão cercados por um grande numero 
de inimigos potenciais. Praticamente todos os ecossistemas possuem uma sig¬ 
nificativa variedade de bactérias, vírus, fungos, nematôides, ácaros, insetos, 
mamíferos e outros animais herbívoros. Pela sua natureza, as plantas não con¬ 
seguem evitar esses herbívoros e patógenos simplesmente deslocando-se; elas 
devem dispor de outras formas de proteção. 

A tú titula (camada externa cerosa) e a pender me (tecido protetor secun¬ 
dário), além de reduzirem a perda de agua, formam uma barreira á entrada de 
fungos e bactérias. Além disso, um grupo de compostos vegetais, conhecido 
como metabólitos secundários., defende os vegetais contra vários herbívoros e 
microrganismos patogênicos. Os compostos secundários podem também apre¬ 
sentar outras funções importantes, como suporte estrutural, no caso da Jigni- 
na, ou pigmentos, como as antocianínas. 

Neste capítulo, serão discutidos alguns dos mecanismos pelos quais os 
vegetais se protegem contra a herbivoría e os organismos patogênicos. No ini¬ 
cio serão discutidas as três classes de compostos que conferem proteção à su¬ 
plicie da planta; cu tina, suberina e ceras, Em seguida, serão descritas as 
estruturas e as rotas biossintéticas para as três principais classes de metabóli tos 
secundários: terpenos, compostos ténóiicos e compostos nítmgenados. Por fim, 
as respostas específicas dos vegetais ao ataque de patógenos, o controle genéti¬ 
co da interação hospedeiro-patógeno e os processos de sinalização celular as¬ 
sociados a infecção serão examinados. 


CUTINA, CERAS E SUBERINA 

Iodas as partes dos vegetais expostas á atmosfera são cobertas com cama¬ 
das de material lipídico, o qual reduz a perda de agua e auxilia a impedir a 
entrada de fungos ou bactérias patogênicas. Os principais tipos de revesti mon- 
lu são a cutina, a suberina e as ceras. A cutina é encontrada na maioria das 
partes aéreas, a suberina está presente nas partes subterrâneas, nos caules le¬ 
nhosos e nos ferimentos cicatrizados, enquanto as ceras estio associadas à cli- 
tina e a suberina 
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Cutana, ceias e suberina sào produzidas a partir de 
compostos hidrofóbicos 

\ cu tina '■ uma maeromolécula, tim polímero formádo por 
nuuÉos ài idigtoxos de cadeias longas, fígados uns aos outros 
por ligações ésteres, consti tuindo uma tf de tridimensional rígí- 
d b i. \ cu tina e formada a partir de ácidos graxos 16:0 e 18;I 1 , 
com srüpos hidroxí ou epóxi situados no meio da cadeia ou na 
extremidade oposta ao acido carboxílicu funcionai (Figura 
13.1 A). 

\ eu tina é o principal constituinte da cutícula, uma estru¬ 
tura secrelada, pJuriestratíficada, que cobre as pare¬ 
des celular'es externas da epiderme das partes aéreas 
de todas as plantas herbáceas í Figura 13.2). A cutí¬ 
cula c formada por uma cobertura de cera, uma ca- célula da 
mada intermediária espessa, contendo cu ti na epiderme 

embebida em cera (a cutícula propriamente dita) e 
uma camada interna formada de cu ti na l cera, com¬ 
binadas com substâncias da parede celular, tais como 
pectina, celulose e outros carboidratos (a camada cu tico lar). 
Estudos recentes sugerem que, atém da cu ti na, a cutícula pode 
conter um segundo polímero lipídico, formado de hídmcarbo- 
netos de cadeias longas, que tem sido denominado cufrimí 
ijeffree, 1996). 


(A) 


(A) Ácidos afagos hidfóxi são polimçrizados para formar a cu ti na 



ui- yzs' . 

-■ <L '-- 




v 




(B) 




r -*fe epicüticijjflj 

Cutícula prrjftrfamgn^ 

dita (cutiha ertibèbÍEja 
<?m cera) 

Cimaría fyticL^r 
kutina, cera e 

carboidratos) 

Parede celular 
Lamela média 
Membrana plásriâu^ 
ícnoptasto 


Vacüob 



!» J*-1 »-• 


Cutícula 


^ T Ib Camaría cuticulai 

’ . - ^ 

.• -A ^ * 

Paiede celular 
primária 


HOCH 2 (CH 2 ) m COOH 

CR,(ÇH 2 ) a CH(CH 2 ) 5 CQQH 

OH 





Membrana 

plasmática 


(6) ComponEn:. ’ -f-muns c!ú£ terás 
Akanos de cadeia linear 


Éster cie áodo graxo 
Ácido. gra/o de cadeia longa 
Álcool de cadeia longa 


ch 3 (ch 2 ) 29 ch 3 

o 

11 

CH 3 (0H 2 ) 22 Ç - 0(CH 2 ) 25 CH 3 

CH 3 tCH 3 )jjCOOH 

CH 3 ÍCH 2 ) 2í r:H 3 OH 


f J O. rfCidoL grajüoi ludróiu que polimerizam junta mente 
jn t»uir05 rwistilulntes para formar a subenna 

KOCH 2 (CH 2 } 14 CÒOH 

HOrji (CH 2 ) 14 COPH fãcidtp dlícarboKitico) 

FIGURA 13,1 Constituintes de (A) eulina, (B) a-r.is e (C) subeiina. 
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FIGURA 13.2 [A) Esq u em a d a es tru èura d a c u tícu ta , a cobe rtura 
protetora da epiderme das folhas e de caules jovens no estádio de folhas 
completamente expandidas. (B) Eledromicrograíia de uma célula 
glandular da cutícula de uma folha jovem {himimtm spj, mostrando a 
presença de camadas cuticulares indicadas em A, com exceção das ceras 
cpicuticu lares, js quais não são visualizadas. í5L0ÜÜx) (A, segundo 
Jeífree IW6; B r de Cunninge Steer 19%). 


As ceras não são macro moléculas, mas uma complexa mistu¬ 
ra de acil lipídeos de cadeia longa, os quais são extremamente N- 
drofóbkos. Os componentes mais comuns das ceras são os alcantis 
de cadeia linear e os álcoois de 2^ ã 35 átomos de carbono iver 
Figura 13.1 B), N r as ceras são também encontrados aldeídos de ca¬ 
deia longa, cetanas, esteres e ácidos graxos livres. As ceras da cuB- 
cula são sintetizadas pelas células epidérmicas v daí liberadas em 
gotas, que passam através dos poros da parede ce tufar por um 
mecanismo ainda desconhecido. Frequentemente, a cobertura su 
perior da cera cutícular cristaliza em urn complexo-padrão de has¬ 
tes, tubos ou lâminas (Figuja 13.3). 

A subo ri na é um polímero cuja estrutura á pouco compreen* 
dida. Assim tal co mu a cu tina, a suberina e formada por ácidos 
graxos hidróxi ou epõxt unidos por ligações ésteres. Fntreíanta 
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FIGURA 13,3 Diferentes formas di 

^siu.vh ck j ceras epíaitíciiLires, as 

quais formam a camada supurínrda 
cutícula. listas detlmmicitigráfias de 
varredura mostram a superfície foliar 
do duas diferentes variedades « li ■ 
Umwífií ofmcáj, as quais diferem na 
estrutura cristalina da cora (de 
Eigenbrode e cois., ]9&\ t cortesia de 
S. 0. Eigenbrodc, com permissão da 
Entoimilogical Suciety of America) 


suberina difere dà cu tina por apresentar, na sua estrutura, ácidos 
dicarboxüicos ( ver Figura 13,1 C), além de componentes de cadeias 
longas v de uma. significativa proporção de compostos fenólioos, 
A suberina é um constituinte da parede celular encontrada 
em muitas parles do vegetal. Sua presença foi observ ada nas es¬ 
trias de Casparv na endoderme de raízes, a qual forma uma barrei¬ 
ra entre ■ i apoplasto do Córtex e o esteio (ver Capítulo 4). A suberi¬ 
na é o principal componente das paredes celulares externas de todos 
" órgãos subterrâneos e está associada às células suberizadas da 
periderme, tecido qut ( onstilui a casca externa dos caules e raizes 
durante o crescimento secundário das plantas lenhosas. A suberi- 
na também se forma nos locais de abscisão foliar e nas áreas dani¬ 
ficadas por doenças ou ferimentos, 


Cutina, ceras e suberina auxiliam na redução da 
transpiração e da invasão de patógenos 

A eutma, a suberina e as ceras associadas formam barrei ms 
«ntre as plantas e seus ambientes e agem evitando a dessecação e a 
entrada de patógenos. A cutícula é bastante efetiva cm evitar a perda 
de água nas parles aéreas da planta, mas não bloqueia a transpira- 
çáui completa mente, uma vez que, mesmo com os estòmatos fe¬ 
chados, há perda de água. A espessura da cutícula varia de acordo 
conri as condições ambientais. As espécies vegetais nativas de am- 
ientes aridt ps apresentam cutículas mais espessas do que espécies 
dv ambientes úmidos, Porém, plantas de ambientes úmidos fre¬ 
quentemente desenvolvem cutículas espessas quando cultivadas 
cm condições de seca, 

A cutícula t: 0 tecido suberlzado são agentes importante na 
exciusão de fungos e bactérias, embora não seja tu essenciais na 
resistência a patógenos da me-. ma Jnrma que algumas'-da-, outras 


defesas que serão discutidas neste capítulo, Muitos fungos pene¬ 
tram diretamente através da superfície da planta por meios mecâ¬ 
nicos. Outros produzem cutínase, uma enzima que ludrolisa a 
cu ti na F facilitando, assim, a invasão da planta. 


METABÓLITOS SECUNDÁRIOS 


Os vegetais produzem uma grande variedade de compostos 
orgânicos que parecem não ter função direta no seu crescimento e 
desenvolvimento, Tais substâncias são conhecidas corno metabó- 
íitos secundários, produtos secundários ou produtos mUirnü, Os 
metabólitos secundários em geral não apresentam ação direta co¬ 
nhecida nos processos discutidos neste livro, como na íotossrnte- 
se, respiração, transporte de solutos, transiocação, síntese de 
proteínas, assimilação de nutrientes, diferenciação ou síntese de 
carboidratos, proteínas e lipídeos. 

Os metabólitos secundários também diferem dos metabólitos 


primários (aminodeidos, nudeutídeos, açúcares e acil lipídeos) por 
apresentarem distribuição restrita no reino vegetal, ou seja, mela- 
bõlikxs secundários específicos são restritos a uma espécie vegetal 
ou a um grupo de espécies relacionadas, enquanto que m et aboli- 
tos primários são encontrados em to doo mino vegetal. 


Os metabólitos secundários defendem os vegetais contra 
herbívoros e patógenos 

Durante muitos anos, a importância ada pia ti va da ma..a 

dos metahólitos secundários vegetais era desconhecida (, msh ! 
ra va m-se ta is com | ii ■> t í tè Çii 1 1urj>rc xi utos finais d o metabolismo &?ni 
hi nç á l i ,i pa ív n te ou mesm i > r es f d li os Os est ud o $ d essa - ui 
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as foram iniciado? pelos químicos orgânicos do século XIX c inicio 
do século XX, interessados nessas substâncias, pela sua importân¬ 
cia como drogas medicinais, venenos, ammáfeantes o materiais 
industriais. 

Mais rvoen temente, foi sugerido que muitos produtos do me¬ 
tabolismo secundário tem 1 unções ecológicas importantes nos ve¬ 
getais; 

* Fies protegem as plantas contra os herbívoros (heitivoria) e 
contra a infecção por microrganismos patogênicos. 

• F: les agem como a tratívos pa r a an ima is po 1 inízadorvs e d is- 
pcrsores de sementes, bem como agentes na competição pia ri¬ 
fa-planta, 

N'tis próximas seções deste capítulo serão discutidos os prin¬ 
cipais tipos de metabólitos secundários vegetais, sua biossíntesc, 
assim como as descobertas sobre suas funções na planta, particu¬ 
larmente sua ação na defesa dos vegetais. 


As defesas vegetais são um produto da evolução 

Pode-se iniciar perguntando como os vegetais evoluíram n 
adquirir suas defesas. Segundo os evolucíoitístas, as defesas V e 
tais devem ter surgido através de mutações herdadas, seleção'®*' 
tural e mudanças evolutivas. As mutações aleatórias nas 
metabolismo primário levaram ao surgimento de novos com J? 
los tóxicos 1>IÍ deter rentes para herbívoros ou mkroreanismncA 
togenicos. B 0S 

Como esses compostos não eram tóxicos aos seus produtor- 
e o custo metabólico de sua produção não era exces$ivo!as r í 
que os produziam apresentaram maior adaptação reprodutiva de* 
xando maior número de descendentes e transferindo, assim, suas 
características de defesa para a geração seguinte. 

Curiosa mente, os mesmos compostos que aumentam a adap¬ 
tação reprodutiva das plantas por agirem na defesa contra fungos 
bactérias e herbívoros podem também tomádos indesejáveis como 
alimento para humanos, Muitas plantas cultivadas têm stdn artifi- 
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cm I mento selecionadas para prodtmr níveis relativa mente baixos 
compostos, o que, por consequência, pode tomá-las mais 
aisctliveis-a insetos e a doenças. 

Os metabóiitos secundários sào divididos em três grupos 
principais 

Qs metabóiitos secundários vegetais podem ser divididos cm 
crtS grupos quimicamente distintos: terpenos, compostos fenóli- 
cose compostos nitrogenados. A Figura 11,4 mostra, de forma sim- 
p |j ficada, as rotas envolvidas na bi os síntese dos metabóiitos 
secundários e suas inter-relações com o metabolismo primário. 


TERPENOS 

{> terpenos, ou terpmóiiícs, constituem o maior grupo de pro¬ 
dutos secundários. As diversas substancias desta classe sào, em 
geral, insolúveis em água e sintetizados a partir da acclil Co A ou 
de intermediários giicolíticos. Após discutir-se a biossíntese dos 
tèrpenoS/Setáexaminada a forma como eles agem para repelir her¬ 
bívoros e como estes e\ itam os efeitos tóxicos de tais compostos. 

Os terpenos são formados pela fusão de unidades 
isoprénicas de cinco carbonos 

Todos os terpenos derivam-se da união de unidades penta- 
carbonadas que apresentam um esqueleto ramificado de isopenta- 
no: 

h 3 c^ 

CH - CH, - CH, 

Ü.s elementos estruturais básicos dos terpenos são algumas 
vezes chamados de unidades isoprénicas, pois os terpenos, quan¬ 
do submetidos a altas temperaturas, podem se decompor em iso- 
prenos: 

H = C ^ 

CH - CH = CH, 

Ásssm f todos os terpenos são, ocasionalmente, referidos como m- 
\mmles, 

Os terpenos são classificados pelo número de unidades pero 
tacarbonadas que possuem, embora, algumas vezes, extensas mo¬ 
dificações metabólicas possam dificultar a idonlifkação dps 
resíduos originais de cinco carbonos. Os terpenos de 10 carbonos, 
que têm duas unidades TA, são chamados de momkrjwfiús; os de 
5 1 ^ r bonoÊ Etrès unidades Cs) são os icüjuiterpenos e os terpenos 
<i -0 carbonos (quatro unidades Q), os (titerpmos. Os maiores ter¬ 
penos incluem friítrpeiíos (30 carbunos), JcfMf cirros (40 carbonos) 
e põifterpewfiMÍES ([CJn carbonos, onde n>§). 

Existem duas rotas de biossíntese de terpenos 

, terpenos são biossintíitizados a partir de metabóiitos pri¬ 
mários por duas rotas diferentes, no mínimo. Ma rota do ácido 
mevalónico, tres moléculas de ueelií Co A são ligadas, a partir de 
uma série etapas da rola, para formar o ácido mevalõnicn (Figura 

'^1' bssv importante intermédio riu de suis carbonos c calão piro* 


fosforilado, descarboxiladoe desidratado para produzir isopente- 
nil difosfato (IPP 5 ), 

OIPP ê a unidade ativ a básica na formação dos terpenos. Re¬ 
centemente, foi descoberto que o IPP também pode ser formado a 
partir de intermediários da glkóííse ou do ciclo de redução fotos- 
sintética do carbono, através de um conjunto de reações denomi¬ 
nado rota do meti lerífrilol fosfato ÍMEP), que ocorre nos 
cloroplastose outros pIastídeos(Lschtenthaler, IW). Embora nem 
todos os detalhes tenham sido esclarecidos, o gfe/rt/ífdtíiJ 
e dois átomos de carbono derivados do pinwnh parecem se com¬ 
binar para formar um intermediário que, eventualmente, é con¬ 
vertido em IPP. 

O isopenteníl difosfato e seu isòmero se combinam para 
formar terpenos maiores 

O isopenteníl difosfato cr seu isòmero, dimetilalil difosfato 
(DM A PP) sio as unidades pentacarbonadas ativas na biossíntese 
dos terpenos que se unem para formar moléculas maiores. Inicial- 
mente, IPP e DMAPP reagem e formam ogenmil difosfato (CITA 
uma molécula de 10 carbonos, a partir da qual são formados os 
monoterpenos ( ver Figura 13.5). O GPP pode, então, ligar-se a ou¬ 
tra molécula de IPP, formando rnn composto de 15 carbonos, far- 
n esi l d i tosto t o (F P l 1 ), p rec u rsor d a m a ioria d os s esq u i te rpen os. A 
adição de outra molécula de IPP forma o geranilgerani! difosfato 
íGGPP), composto de 20 carbon s, precursor dos díterpenos. Fi¬ 
nal mente, FPP e GGPP podem dimerizar para formar triterpenos 
(Gjo) e tetra terpenos (C^j, respectivamente. 

Alguns terpenos têm açào no crescimento e no 
desenvolvimento dos vegetais 

Certos terpenos tem função bem caracterizada no crescimento e 
no desenvoh imento vegetal, podendo ser considerados como me tu* 
boi i tos primários em vez de secundários. Por exemplo, as gibe reli nas,, 
um importante grupo de hormônios vegetais, são diterpenos Os esie- 
mis são derivados de tnpterpenos, componentes essenciais das mem- 
bra n as ce lula res, as quais são esta b i IE 7. ad a s pel a tnteraçã o d esses 
compostos com os fosfolipídeos (ver Capítulo 11). Os carotenóídes de 
cores vermelha amarela e laranja são tetraterpenos que agem como 
pigmentos acessórios na iofossintt.se e protegem os toados fotossinte- 
Hcos contra a fot oxidação (\ ur Capitulo 7). O hormônio ácido ubsdsi- 
co (ver Capítulo 23) é um torpeno Cfo„ produzido pda degradação de 
um precursor de carotenóide. 

Álcoois politerpçnicos de cadeias longas, conhecidos como 
ibíhoí\ agem como transportadores de açúcares na parede celular 
e na síntese de glkoproteínas íver Capítulo i fo As cadeias laterais 
derivadas de terpenos, lais como a cadeia lateral de fitol da cloro¬ 
fila (ver Capítulo 7), auxiliam na ancoragem de certas moléculas 
nas membranas. Assim, vários terpenos desempenham papel pri¬ 
mado importante nos vegetais Entretanto, a grande maioria das 
diferentes estruturas terpênicas produz idas pelos vegetais e pro¬ 
duto do metabolismo secundário, provavelmente relacionada com 
a defesa vegetal. 


II t ti tibrcvialurd isop^alentl tim.i lIiiií^.j imi.i i.-sti 

fümpOsli> o> outros intermediários pirofosforiladas dá roto metobdlicj são tom* 
h-iii .ipHd ruluridtis Cnitui itifitf tolos 
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Os tftrpenos agem na defesa de 
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muitos vegetais contra os 


Os "nwnot são tóxicos e dei#wtes para muitos insetos e 
mamíferos lu-rbivon»; assim, des parecem exercer importantes fun¬ 
ções de defesa i» remo vegetal (Gershenzon e Croteau, 1992 ) l' or 
'- emplo, os ésteres de monoterpeno, denominados piretróides. 


ena«nlradi >s en 1 fcn I has e fkires de espêc ies de Chrif&u i thi wnffl.apiV" 
sen Iam grande atividade como inseticida. Os pi rei rn: des naturais 
e sintéticos são ingredientes populares nos inseticidas vonicrcMe 
devido à sua baixa persistência no ambiente e ã sua ptxjuena Iom- 
cidãde para mamíferos, 

i:m coníferas, como pinheiro e abeto, os monolerpeiios sãi> 
acumulados nos duelos resiníferos, encontrados nas aeículaSt nt> 
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ramo* e ftÕ5 troncos, Esses compostos são tóxicos para um grande 
numero de insetos, incluindo as espécies do género íys, os quais 

insetos-praga de espécies de coníferas em todo o mundo, Vá- 
" j íS lVI1 í feras respondem á infestação de tais insetos produzindo 
quantidades adicionais de monoterpenos (Trapp o Crotèau. 2001). 

Muitos vegetais possuem misturas de monoterpenos e ses- 
Qiiiterpenos voláteis, chamados de óleos essenciais, os quais con¬ 
ferem aronía àraderístico às suas folhas, Hortelã-pimenta, limão, 
manjericão e sálvia são exemplos de plantas que possuem óleos 
essenciais. q pnpcipal monoterpeno constituinte do óleo da hor¬ 
telã-pimenta é o mentol, e do oleo do limão, o limoneno íFigura 

m s % 

Os óleos essenciais apresentam reconhecidas propriedades 
como repelentes de insetos, sendo frequentemente encontrados em 
frfcomas glandulares que se projetam da epiderme v agem como 
advertência sobre a toxicidade do v egetal, repelindo potenciais her¬ 
bívoros mesmo antes que ataquem. Nos trícpmas glandulares, os 
terpenos são armazenados em um espaço extracdular modificado 
na parede celular (Figura 137). Os óleos essenciais podem ser ex¬ 
traídos dos vegetais por meio de destilação por arraste a vapor, 
sendo importantes come rc ia Jmen te como aroma ti zantes de a time Ei¬ 
tos e na industria de perfumes, 

i oquísas recentes revelaram um aspecto interessante na fun¬ 
ção protetora dos terpenos voláteis. Em milho, algodão, tabaco sel¬ 
vagem e outras espécies, certos monoterpenos e sesquiterpenos 
são produzidos e liberados somente após o inseto ter iniciado a 
2 rv^i. "n t ã l i d a p \a n t a Ta is s u bs tá nc i a - repe I é m. h e rbÍVOnis ovi pi Sto¬ 
res e atraem inimigos naturais, incluindo insetos predadores e pa¬ 
rasitas, que matam os insetos herbívoros e, assim, minimizam danos 




ümDnentb 





Mentol 




^ 13 6 5 -.hui jr.i- ... <K. lime.. (Al e díj im-ntijl (Hl 

dois monoterpenos agem como defesas çotitm insetos e outros 
organismos que se alimentam dessas plantas, (A, fotografia Ç Calvin 

^rbéWPhntoResearch^ h» ; U, fotografia l k \id Sieren/Visuais 

uni imittdi 



FIGURA 13.7 Monoterpenos e sesqui terpenos são normalmenle 
encontrados em tricomas glandulares na superfície da planta Esta 
electromícrogmfia de varredura mostra um tricoma glandular em uma 
folha jovem de frffcmMtrfei srfgiíMto Acredito-se quu os terpenos sejam 
sintetizados nas células do tricoma. e armazenados em uma cabeça 
esférica no topo, A ''cabeça " é um espaço extracelular que se forma 
quando a cutícula e uma parte da parede celular separam-se do restante 
da célula. HHHx) ( ; f.NÂ Lotl/ Biologicat Photo Service) 


adidonais (Turíings e cols,, 1995; Kessler e Baldwin, 2001). Assim, 
os terpenos voláteis não só agem diretamente na proteção, como 
também propiciam que os vegetais que os produzem obtenham 
auxílio de outros organismos para sua defesa. A capacidade das 
plantas em atrair inimigos naturais de insetos herbívoros surge 
como uma nova alternativ a ecológica para controle de pragas (ver 
Ensaio 13,1 na Internet} 

Entre os compostos lerpénicos não-vo lá te is e repelentes de 
herbívoros estão os li mono ides, um grupo de tri terpenos (C ,.) re- 
conhecido por seu sabor amargo nas frutas cítricas. Talvez o meta- 
bólito deterrente para insetos herbívoros mais conhecido e eficaz 
seja a tiiihüfihlim (Figura 13.8 A), um limonuide complexo obtido 
i_íl- Izadúvjddfi imiiat, da Ásia e África, conhecida como mvtfó. A 
azadiractina age como de torrente para alguns insetos em doses 
ba ixas o >m< 1 5(l ppb e exerce uma variedade de eh 1 1 tos ti ^ io>s i Vert s 
e Morei ue, 1997). Essa substância tem sido considerada como um 
potencial inseticida comercial, por sua baixa toxicidade para ma¬ 
míferos, sendo que várias preparações contendo azadiraclina es¬ 
tão sendo comercializadas na America do Norte e na índia. 

As fitoeedísonas, primeira mente isoladas da ptcridofita 
Pohjpodmm vitfgare, constituem um grupo de esteróides vegetais 
que apresentam a mesma estrutura básica dos hormônios de muda 
de insetos (Figura 13.83). À ingestão de fitoeedisonas pelos insetos 
interrompe este e outros processos de desenvolvimento, muitas 
vezes com consequências letais. 


N. cli> I \v ... dubtidii a parlir de iYMjm rafo* h \ ..? 

corjiii drmjnomo ovi 
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FIGURA 13.6 F <trutüJYi de duís 
tritvrpvnos. aziidiraçtíniTi (Àt c u-ocdfcoiH 
iU l as quais agém como 

déteiteníès a irtselos {À$ feítígfafiá 111 

s-punuc \ isuals Unlimrtfti; B, loti^áfi*! 1 
iViillv Iberhart Visuais Ufliiinited) 


(A) Aíadtnactmfl, urn limonnidf 1 


o 



(Bj rí Ecdisona, um hormônio de muda de insetos 


OH 





Os tripterpenos ativos contra herbívoros vertebrados inclu¬ 
em os cardenolídeos e as saponirias. i )$ cardenolídeos são glícosõ 
d vos (compostos que contém um ou mais resíduos de açúcar 
ligados) que apresentam gosto amargo e são extrema mente tóxi¬ 
cos para os animais superiores. Fm humanos, eles apresentam efei- 
»os drásticos na musculatura cardíaca devido à sua influência nas 
Al E f ase> ativadas por \'a /K\ Hm doses cuidadosamente regula¬ 
das cies diminuem e fortalecem o- batimentos cardíacos, Os ear- 
denolídeos extraídos de espedes como dedal eira ou digital (DigitaUs) são 
prescritos a milhões de pacientes para o tratamento de doenças 
cardíacas (verTópico 13.1 na Internet). 

.-\s saponirias são esteróides e os trilerpenos giicosídeos, assim 
chamadas em decorrência de sua ação detergente e ernulsifícarite, A 
presença de elementos Lipofílicos (esteróides ou trilerpenos) e hidro- 
rílicos (açúcares) na mesma molécula confere à saponina propríe- 
a es detergentes, formando espuma quando misturada á água, 
A.redita-se que a toxicidade da saponina deve-se a sua capacidade 
de tormar complexos com os este rói de^ podendo interferir na ab- 
r sl .4i t tais compustos pelo sistema digestivo ou desorganizar 
membranas celulares após entrar na corrente sanguínea. 


COMPOSTOS FENÕLICOS 


. Or P r< | du/em uma grande variedade de produtos 

dontl ™ £? C ° n , tóm Um firU P° feno1 - ™ grupo hidrófila / 
cEonal em um anel aromático: r 



Tats substâncias são classificadas como compostos fenólicra 
í.K íenoEs vegetais constituem um grupo quimicamente hfleroge 


neo, com aproximadamente 10.000 compostos: alguns são solú¬ 
veis apenas em solventes orgânicos, outros são ácidos caèoxílicos 
e giicosídeos solúveis em água e há, ainda, aqueles que são gran¬ 
des polímeros insolúveis. 

Devido à sua diversidade química, os compostos tenolicos 
apresentam uma variedade de funções nos vegetais. Após um bre¬ 
ve relato sobre a bíossíntese dos fenóis, serão discutidos os princi¬ 
pais grupos de compostos fenoficos e suas funções nas plantas 
Muitos agem como compostos de defesa contra herbívoros e pak> 
genos. Outros têm função no suporte mecânico, como atrativo de 
polinkadores ou disperaores de frutos, na proteção contra a radia¬ 
ção ultravioleta ou reduzindo o crescimento de plantas competi¬ 
doras adjacentes. 

A fenilafanína é um intermediário na biossintese da 
maioria dos compostos fenóticos 

Os compostos íenólieos são biossintetizados por meio de di¬ 
ferentes rotas, razão pela qual constituem um grupo bastante hete¬ 
rogêneo do ponto de vista metabólico. Duas rotas metabólica 
básicas estão envolvidas na síntese dos compostos íenólicos; a rota 
do ácido chíquímico e a rota do ácido malõnico ; Figura 13.' J| A 
rota do ácido chiqumueo participa na bíossíntese da maioria dos 
fenóis vegetais. A rota do ácido malõnico, embora seja uma fonte 
importante de produtos secundários íenólicos em fungos e bacté¬ 
rias, é menos significativa nas plantas superiores. 

A rota do ácido chi químico converte precursores dv carboi¬ 
dratos derh ados da glicólise e da rota da pentose fosfato em ami- 
noácidos aromáticos (ver Tópico 13.2 na internet) (Herrman c 
Weàvep 1999). Um dós intermediários dessa rota ê o ácido chiqtn- 
mico, que dá o nome a essa sequência de reações, O conhecido 
h erbicida de a m p lo es pectro, glifosa to i d i s pon ive l co n ie rei a 1 men- 
te como Roundup) mata os vegetais por bloquear uma etapa desta 
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F 3 GURA 13^9 Compostos fenólims de 
vegetais São Knssinteii/adiw de várias 
m ,ííu‘i rs & Nit s pi mi tas s upc riores, a 
rn.iiOTio dos feftóis o derivada, pelo 
inenes eni parle, da Mata nina, um 
produto da mia do ácido chiquímico. As 
fórmulas entre parênteses indicam o 
n(Tanjo básico dos esqueletos de carbono: 



indica nrn anel benfcénfco e C ; é uma 
cadeia de três carbonos Mais detalhes da 
rota metabólica a partir da feniíaJamina 
são dados na Figura 1110. 
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rola metabólica {ver Capítulo 2 na Internet). A rota do ácido chi- 
químico está presente em plantas, fungos e bactérias; mas mo é 
encontrada em animais, os quais não podem sintetizar três ami- 
má ridos aromáticos — fenilalanina, tirosina c t ri p to la no — que 
são, portanto, nutrientes essenciais na sua dieta. 

A d asse mais abundante de compostos fenólicos secundários 
cm plantas ê derivada da fenilalanina, por meio da eliminação de 
Link) molécula de amónia para formar o ácido dnâmico (Figura 
13-10), lissa reação ê catalisada pela fenilalanina amonialiase 
IPAL), talvez a enzima mais estudada no metabolismo secundário 
vegetai A PAL está situada em um ponto de ramificação entre os 
metabolismos primário e secundário, de forma que a reação que 
ria catalisa é uma etapa reguladora importante na formação de 
muitos compostos fenólicos. 

A atividade da PAL é aumentada por fatores ambientais, tais 
como baixos níveis de nutrientes, luz {pelo seu efeito no fitoeno- 
mo) e infecção por fungos. O ponto de controle parece estar no 
iniciu da transcrição. A invasão de fungos, por exemplo, desenca¬ 
deia a transcrição do RN A mensageiro que codifica a PAL, aumen¬ 
tando a quantidade de PAL na planta, o que, então, estimula a 
Entese de compostos fenólicos, 

E in n\ u i tas espécies \ egela i s, a regulaçâo da a ti v ida d e d a PA 1.. 
torna-se mais complexa pela existência de múltiplos genes que 
codificam essa enzima, alguns dos quais são expressos somente 

em teddos específicos ou sob certas condições ambientais (Loee- 
mann e cols,, 1995). 

_ As reações su bseqü c-n tes áq uela s ca ta I isad as pe la S W L le vam 

* adiçao de mais grupos Mdroxíla e outros substituinles. Os áridos 

^flHscinãmicdi c p-ciimárico e seus derivados são compostos fenó- 

icos simples chamados fenilpropanóides, pnr conter um anel ben- 
zemeo: 



e umâ ■ateral dt in- wirlxmos. Os fenilpropaiHiKk-s .são 
'mpurtanies unidades básicas p >ni a lormação di- o-mposi . 


nó ticos mais complexos, que serão discutidos adiante neste capo 
tu lo. 

Com o conhecimento das rotas biossintéticas que levam a pro¬ 
dução dos mais variados compostos fenólicos, os pesquisadores 
têm voltado sua atenção ao estudo de regulação das rotas metabó¬ 
licas. Hm alguns casos, enzimas especificas, como a PAL, são im¬ 
portantes no controle do fluxo das reações componentes da rota 
metabólica. Vá rios fatores de transcrição têm sido apontados como 
reguladores do metabolismo Íenólieo, por se ligarem ás regiões pro¬ 
motoras de alguns genes biossintéticos, ativando sua transcrição. 
Alguns desses fatores ativam a transcrição de um grupo maior de 
genes 0in e Martin, 1999). 

Alguns compostos fenólicos simples são ativados pela luz 
ultravioleta 

Os compostos fenólicos simples são a m pia mente distribuídos 
nas plantas vasculares e parecem apresentar diferentes funções. 
Suas estruturas incluem; 

* Fenilpropanóides simples, tais como árido trm^c má mico, ácido 
p -cumárieo e seus derivados, como o árido caféico, os quais apre¬ 
sentam um esqueleto básico de feniJpropanóíde (Figura 13.11 A) 



* L ac tona s de fenilpropanóides (ésteres cíclicos) chamadas 
cunuirm*, também com esqueleto de fenilpropanóide (ver Fi- 
àira 13.1113) 



* I >o r i vadt)s d o ã l idv> benzoici \ os q ua i s a p resei i ta m um esq tu 
irio formado a partir de fenilpropanojdes pela eliminação 
dois carbonos da cadeia látèrai (verFígura fLPK 11 . 
bérn Figura 3 LIO) 
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Fenifafaninn 


FIGURA 13,10 ÈSCjftÉKía da biossíntese de çflffipo&fos feflâlietfè a partir da ícnilalanina, A formar 
nuiitos compostos fenólicos vegetais, incluindo feniJpibpanóidcs simples, i unwin.is, derivaiJL do & f í 
benzói«>, lignirw, nntoctòninas, isofbvonas, taninos condensados* outros flavonqides inicia com a 
íenilaiahinn. 
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(Figura 13.11Q 


Ácido írainídnámíco 



Ácido tafêíco e outros 
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(Figura 1.3,1 IA) 


Cu mar mas {Figura 13 118 ) 


Precursores de lignina 
(Tópico da Internei 5 3 3 ) 


p CumariECoA 



Moléculas de rnaionil-CoA 


Chülcarid siritase 





Aniociantnas (Figura ! lí ib\ 

Taninos condensados (Figura 1 i !S A> ^vonòií 


Os vegetais podem modificar os esqueletoscíir 
bõnicos básicos de compostos fenólicos simples pm 
formar produtos mais complexos da mesma forma 
como fazem com outros produtos seamdárins. 

Muitos compostos fenólicos simples apresen¬ 
tam funções importantes tios vegetais, agindo com» 
compostos de defesa contra insetos herbívoros e 
fungos Atenção especial tem sido dada a fitotoxia- 
d ade de certas cumarinas, as furanucumarinas, 
apresentam um anel fiirano (ver Figura 1111B) 

Esses compostos são a tóxicos até que a luz os- 
ative, A luz solar, na faixa do ultravioleta A iLIV-A; 
320-400 nm) eleva algumas furanacurikrmas a um 
estado eletrônico de alta energia. As furãnocumari- 
nas fo toa ti v adas podem se inserir na dupla hélice 
do DMA e ligar-se ãs bases pirimídícas, citosina o 
ti mi na, bloqueando a transcrição e o reparo do DMA, 
provocando, ocasionalmente, a morte celular 

As turanocumarinas fototóxicas são especialmen¬ 
te abundantes em membros da família Umhelliferae, 
incluindo aipo, salsa e Pastmaat satmtm* Xo aipo, o 
nível de tais compostos pode aumentar até 100 ve¬ 
zes em plantas estressadas ou doentes. Pessoas que 
colhem aipo ou mesmo alguns consumidores po j 
dem desenvolver irritações na pete pelo contato com 
a planta doente ou estressada. Alguns insetos íêm 
se adaptado a sobreviver em plantas com furanocu- 
marinas e outros compostos foto tóxicos, por viver 
em casulos de seda ou em folhas enroladas, que os 
protegem da ativação desses compostos pela inci¬ 
dência de luz (Sandberg e Berenbaum, IOT), 

A liberação dos compostos fenólicos no solo 
pode limitar o crescimento de outras plantas 

Os vegetais liberam no ambiente uma grande 
variedade de metabóiítos primários e secundários a 
partir de folhas, raizes e serapilheira em decompo¬ 
sição, Os estudos realizados sobre os efeitos 
compostos nas plantas próximas constituem o cam¬ 
po da aJelopafia Se uma planta pode reduzir o ere^ 
cimento das plantas vizinhas pela liberação de 
expostos químicos no solo, isso pode ter como con¬ 
sequência a maior chance de acesso à luz, â água e 
aos nutrientes e, portanto, propiciar, sua maior atür 
taçáo evolutiva, Em geral, o termo alelopatía tcin 
sido aplicado aos efeitos nocivos dos vegetais sofre 
os espécimes adjacentes, embora a definição prevj- 
sa também inclua efeitos benéficos. 







































Metabólitos secundários c defesa vegetal 


319 




OH 

Addo cdíéico 



OCH, 

Ácido íerúlico 


,COOH 


— c 




—c 


coou 

H 


m 


Fenilpropanóides. simples 


Anel fura no 



Umbeliferona, uma Ptoralerip, 

cumarina simples unia furanocurnarina 


lículas do solo e podem ser ta pi d a mente degradadas por mienn 
gaiíísmos. 

Apesar da falta de evidencias, a alobpatia tem atraído grande 
interesse devido às suas aplicações potenciais na agricultura, A di¬ 
minuição da produtividade causada por plantas invasoras ou por 
resíduos da cultura anterior pode, em alguns casos, ser resultado 
da a lei opa ti a, Uma perspectiva interessante é o desenvolvimento 
de plantas geneticamente modificadas para serem alebpãticas às 
plantas invasoras. 

A lignina é uma macromolécula fenólíea altamente 
complexa 

Depois da celulose, a substância orgânica mais abundan te nas 
plantasé a lignina, um polímero de grupos fenilpropanóides alta¬ 
mente ramificado 
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Vanihna Ácido salícílíco 
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FIGURA 13.11 Os com | ostos fenólia >s si m pies apresenI a m u ma 
gramle diversidade de funções nos vegetais. (A) O ácido cafeico e o 
ácido íerúlico podem ser liberados no solo e inibir o cresrímeiUo das 
plantas adjacentes. (B) O ps ora leno e uma furanucumarma que 
apresenta efeitos íototóxicos em insetos herbívoros. (C) O ácido salkílico 
v urn regulador de crescimento vegetai que está envolvido na resistência 
sistêmica a páíógenos v egetais 


^ P 5 biiilpropanóides simples e derivados do ácido benzóico 
sao frequentemente citados como aielopáticos. O ácido caféfco e o 
rtudo íerúlico (ver Figura 13.11 A) ocorrem no sobem quantida¬ 
des apreciáveis e foi demonstrado, em laboratório, que eles ini- 
^j 1 germinação e crescimento de muitas plantas (Inderjite cols., 

Apesar de resultados como esses, a importância da alelopatia 
*T ] «ossistemas naturais ainda é controversa. Muitos cientistas 
V]da ™ de que a alelopatia se [a um fator significativo na intera- 
'§£ P^^-ptanta, pois as evidências sobre tal fenómeno são de 
tficil obtenção, E fácil mostrar que os extratos ou os compostos 
punheados de uma planta possam inibir o crescimento de outra 
ptanta em experimentos de laboratório, mas não tem sido muito 
a] demonstrar que esses compostos estejam presentes no solo 
suficientes para inibir u crescimento. Abm disso, 
b 5 ^ bsla ncias orgânicas no sul.. eUâo, muitas vezes, ligadas.. par¬ 


que apresenta funções primária e secundaria. A estrutura precisa 
da lignina não e conhecida devído à dificuldade de extrair lignina 
das plantas, pois está covalentemente ligada à celulose e a outros 
pol issa ca r ídeos da pa rede cd u 1 a r. 

A lignina é em geral formada por três diferentes álcoois de 
fenilpropanóides: coniferil, cumaril e sinapü, álcoois, que são sin¬ 
tetizados a partir da fenilalanina através de v ários derivados do 
ácido dnâmico. Esses álcoois formam um polímero pela ação de 
enzimas que geram radicais livres intermediários. As proporções 
das três unidades monoméricas na lignina variam entre as espé¬ 
cies, os órgãos vegetais e, mesmo, as camadas de uma única pare¬ 
de celular, No polímero, há com frequência, múltiplas ligações C- 
C o C-O-C em cada unidade de álcool, resultando em unia estrutura 
complexa, que se ramifica em três dimensões. Ao contrário de po¬ 
li meros como o amido, a borracha ou a celulose, as unidades de 
lignina não parecem estar ligadas de uni modo simples e repetido. 
Entretanto, pesquisas recentes sugerem que uma proteína-guia 
pode ligar unidades individuais de fenilpropanóide durante a bi- 
ossíntese de lignina, originando um esqueleto que então dirige a 
formação de urna unidade maior e repetida (Davin e Leveis, 2000; 
Hatfídd e Vermerris, 2ÚÜI). (Ver Tópico 13.3 da Internet, para a 
estrutura de uma molécula hipotética de lignina.) 

A lignina é encontrada nas paredes celulares de vários tipos 
de tecidos de sustentação e vascular especial mento em traqueídes 
e elementos de vaso. Ela é depositada sobretudo no espessa mento 
da parede secundária, mas também pode ocorrer na parede pri¬ 
mária e na lamela media, em intimo contato com a celulose e he- 
niicelulose já presentes A rigidez mecânica da lignina fortalece os 
caules e o tecido vascular, permitindo o crescimento ascendente e 
possibilitando que a água e os sais minerais sejam conduzidos atra¬ 
vés do xilema sob pressão negativa, sem haver o colapso do teci¬ 
do, l 'ma vez que a lignina e um componente-chave do tecido de 
transporte de água, a capacidade de produzir lignina de\ e ter sido 
uma das adaptações mais importantes, que permitiu que as plan¬ 
tas colonizassem o ambiente terrestre. 

Alem de proporcionar suporte mecânico, a lignina desenipe 
niiu funções protetoras importantes nos vegetais. Sua resistência 
físka coíbe seu consumo pelos herbívoros e sua estabilidade quí- 
niica torna-a relativa mente indigerivel por esses animais pp[ $ua 
' opacidade de ligação â celulose e ás proteínas, a lignina t.i nt. 
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A partir rir-) rota rio áddq 
chiquímko via feriríalanina 






Esqueleto básico dos fJírvonóides 


FIGURA 13,12 Estrutura du núclen fundamental dos ílavomidi^ Os 
flavonóídes são biussmtdizndns L i parlir de produtos das notas do ácido 
lIij químico e do ácido ma Jónico. As posições dos átomos de carbono ■ 
recebem numeração conforme indicado. 


reduz a digesfibilidade dessas substâncias, A lígnificação bloqueia 
o crescimento de patogenoi. e é uma resposta frequente ã infecção 
ou á lesão. 


Existem quatro grupos principais de flavonóides 

Os ílavi.moídes constituem a maior classe de fenólícos vege- 
tais. O esqueleto de carbono dos flavonóides contém 15 carbonos 
organizados em dois anéis aromáticos, ligados por uma cadeia de 
tré.s carbonos: 



Esta estrutura é resultante de duas notas biossíníétkas separada 
àrmadoáddodiiquímicoea rota do ácido ma tônico (Figura 13.12 
Os flavonóides são classificados em grupos diferentes, pr 
meiramente pelo grau de oxidação da cadeia de trés caTbonos. S 
ráo discutidos quatro dos grupos mostrados na Figura 13.10: ê 
antocianinas, as flavonas, os flavonóis e as isoflavonas, 

O esqueleto de carbono dos flavonóides pode ter vários sub: 
Htuintes. Os grupos hidroxila estão normal mente presentes nas pt 
sições 4, Se 7, mas também podem ser encontrados em outríi 
posições- Os açúcares são também muito comuns; de fato, a maj< 
na dos flavonóides ocorre naturalmente come glicosídeus. 

Fn quan to os gru pos hi d rosei la e açúca res a um en ta m a solub 
hdade em água dos flavonóides, outros substítuintes, tais com 
eres metihcos ou unidades isppentil modificadas, tomam os & 
von okIl-s lipofilicos (hidrofóbicos), Os tipos diferentes de flavt 

nmdes desempenham funções diversas nos vegetais indüind 
pigmentação e defesa, 6 ' a 


M antocianinas são flavonóides coloridos que atraem 
animais 

Ikh-r^ 1 ". das . '"iwações presa-picador, há associações muti 

mras entre plantas C animais. Ao mesmo tempo em que retir. 
néctar ou polpa dos frutos, os animais realizam importantes ta 
bis para as plantas, atuando como transportadoras de pólen e : 





Antocianma 

FIGURA 13.13 As estruturas das antoeianidinas <AJ e anloriormis 
ÍG) As cores das antoriamdinas dependem, em parte, dos substituinEft 
ligados ao anel R (ver Tabela 13.1) Um aumento mi mimem de grupeis 
hidroxila altera a absorção para um comprimento de onda mais longo, 
resultando na cor azul. A substituição do grupo hidroxila por um grupo 
metoxila (OCHj) altera a absorção para um comprimento de onda um 
pouco mais curto, resultando na cor avermelhada. 


mentes. Os metábólitos secundários estão envolvidos nessas inte¬ 
rações planta-animal, atraindo animais para as flores e frutos por 
produzir sinais visuais e olfativos- 

Os pigmentos dos vegetais são de dois tipos principais: ps 
ca roto nó ides e os flavonóides. Os caroienokie$ t conforme foi apre¬ 
sentado, são compostos terpénicos de cores amarela, laranja e ver* 
mel ha, que tátribém atuam como pigmentos acessórios na 
fotossíntese (ver Capítulo 7), Os flavonóides, por sua vez, são com* 
postos fenólícos que incluem um grande número de substâncias 
coloridas. 

O grupo mais comum dos flavonóides pigmentados consiste 
das antocianinas, as quais são responsáveis pela maioria das cores 
vermelha, rosa, roxa e azul observadas nos vegetais. For colorir 
flores e frutos, as antocianinas são de importância vital como atra- 
b vo para pui ini zad i ires edis per sores d e sem en . 

As antocianinas são glicosideos que apresentam açúcares na 
posição 3 ('Figura 13.1315) e, algumas vezes, em outras posiçues- 
Sern seus açúcares, as antocianinas são conhecidas como antoria- 
nitünas (Figura 13.13 A j. A Cor d as a n toc lanin as é in Ü ue nci nd pi 1 r 
muitos fatures, incluindo o número de grupos hidroxila e metoxíla 
no ane! Bda antociamdma (ver Figura 13.13 A), a presença de áci¬ 
dos aromáticos esíeriítcados ao esqueleto principal eo pH do va j 
cúolo no qual tais compostos estão armazenados, As anhxianinas 
podem também ocorrer em complexos supramoíeculares junte a 
íons metálkos que la d os e a co-pigmentos flavonas. Os pígmcnti» 
azuis de Commeíina COmmunb consistem de um grande cornple^ 
de seis moléculas de antocianinas, seis flavonas e dois íons 
sio associados (Kondo e cols. 1992). As antocicinidínas mais co- 
rmms e suas cores estão indicadas na Figura 13-13 e na Tabela I ' 
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TABELA 13,1 

Êfeito dos substíiiuintes do anel na cor das antodsmdinas 


Antocianidina 

Substitufntes 

Cor 

Pelargorkdina 

Cianídina 

Delfínidhna 

Peonidina 

Petunídifia 

4 — OH 

3'—OH r 4—OH 

3 —OH, 4 —OH. 5 —OH 

3 “OCH 1h 4 —OH 

3 —OCH Jr 4—OH, 5 —OCHi 

Vermelho alaranjado 
Vermelho violáceo 

Azul violáceo 

Vermelho rosado 
Violeta 


Considerando .1 variedade de fatores que afetam a coloração 
das anlücianínas, bem como a presença dos carotcnóides, não é 
surpreendente que na natureza sejam encontradas tantas tona li- 
d a des de cores de flores e frutos A evolução da cor da flor pode ter 
sido influenciada por pressões de seleção para diferentes tipos cie 
polinízadores, os quais podem apresentar preferencias diversas em 
relação ás cores. 

A cor é somente um tipo de sinal utilizado para atrair polini¬ 
za dores para as flores. Os compostos químicos voláteis, em parti¬ 
cular os monolerpenos, muitas vezes funcionam como odores 
atrativos. 

* 

Os flavonoídes podem proteger contra os danos causados 
pela luz ultravioleta 

Dois outros grupos de flavonoídes encontrados em flores são 
as flavonas e os flavonóis (ver Figura 13.10). Via de regra^ esses 
flavonoídes absorvem luz em comprimentos de onda mais curtos 
do que as antocianinas, não sendo visíveis ao olho humano. Entre¬ 


tanto, insetos como as abelhas, que enxergam na fai¬ 
xa extrema do ultravioleta, respondem as flavonas c 
aos flavonóis co mo sinais atrativos (Figura 11 14). Os 
tlwimóis de uma fk>r r muitas ve/es, formam padrões 
simétricos de listras, pontos ou i írruloá|concêntricôs 
chamados de <k néctmo íLiinau, 1992). Tate pa- 
d rões pç >d c m ser ct>n sp iau is a i nsetos e ac n d i ta -st■ 
que auxiliam na localização do pólen e do néctar. 

As flavonas e os flavonóis não estão restritos as 
flores; eles também estão presentes nas folhas de to¬ 
das as plantas verdes, Fssas duas classes de flavo 
nóides agem na proteção das células contra o excesso 
de radiação UV-B (280-320 nm), pois se acumulam nas camadas 
epidérmicas das tolhas e caules e absorvem intensamente a luz na 
região do UV-B, enquanto permitem a passagem continua dos com¬ 
primentos de luz visível (fo tossir tetica mente ativos). Além disso, 
foi demonstrado que o aumento da exposição de plantas à luz UV- 
B resulta na maior síntese de flavonas e flavonóis. 

Os mutantes dc Avrjbithpti> tfmlimh que não apresentam a 
enzima chakona sintase, não produzem flavonóídes. Com a au¬ 
sência de flavonóídes, essas plantas são muito mais sensíveis à ra¬ 
diação UV-B do que o.s tipos selvagens e crescem pouco sob 
condições normais. Mo entanto, quando protegidas da luz UV, es¬ 
sas plantas crescem normalmente (Li e cote., 1993), Um grupo de 
ésteres de Eeniípropanóides simples também apresenta importân¬ 
cia na proteção contra luz UV em Amlwfopste. 

Outras funções dos flavonoídes foram recente mente desco¬ 
bertas, Por exemplo, as flavonas e os flavonóis secrctactos no solo 
pelas raízes das leguminosas servem de mediadores na interação 
das plantas com os microrganismos simbiontes fixadores de nitro¬ 
gênio, um fenómeno descrito no Capítulo 12. Como será discutido 
no Capítulo 3 A estudos recentes sugerem que os flavonóídes tam- 



13,4 A margarida amarela IR11M1 sjw como vista |>or humanos (A)e como deve ser vista por abelhas <B). (A) 

linalas 22." fl “ eSCena f ^ resentí *íÉí ulas amarelas e um disco cenlr.il marrom. (B) Para abelhas, as extremidades das 

inlerna das lígttlas comoamareln-escnro , o disc, central, preto Os flavonbts 

dislriL.riodc s Csw-ê' J/ V partes internas das %u!as, mas não nas extremidades. Á 

dHSi 1W *. e • “ns*'lldade d„s ipstrtt«parte do espectro U V conlribucm para o padrão "olho-dvbni vist, . 

ffitimúi **■ ° 5“*- P** w *«e Bh! . as auxilia iw lòealiiwçâo do pólen e do néclar. Unu iluminação especial foi utílteadá bai 

estimular o sensibilidade BqMetaU do sistema visual das aWha- «. -a.es!» de Thomas liisner. P P 
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hem apresentam uma atividade de regtiíação do desenvòlvírnentò 
vegetal, como moduladores do transporte polar da auxina. 

Os isoflavonóídes apresentam atividade antimkrobiana 

Os isoflavondides (isoflavonas) constituem um grupo de ila- 
vonòídes no qual a posição de um anel aromático (anel 6) está 
invertida (ver Figura I3.]0). Os isoflavondides são encontrados 
principal mento em leguminosas e apresentam várias atividades 
biológicas. Alguns, como os rotenóides, apresentam potente ação 
inseticida; outros apresentam atividade antiestrogênica, Por exem¬ 
plo, ovelhas .que se aüBentam de trevo, rico em feofiavunúidés, 
frequentem ente, sofrem de infertilidade, O sistema de anéis dos 
isoflavondides possui uma estrutura cíclica tridimensional seme¬ 
lhante a estrutura dos esterõides [ver Figura 13.8B), permitindo 
que tais substancias liguem-se a receptores de estrogènío. Os iso 
tlavondides podèm, ainda, ser responsáveis pelos efeitos an ficam 
cerígenos da alimentação preparada à base de 
soja. 


da de muitos herbívoros, quando adicionados as suas dietas h 
mesma forma, tis taninos agem como repelentes alimentares a ^ 
grande variedade de animais. Mamíferos, como bovina. 
macacos, evitam plantas, ou partes delas, que apresentem lu * 
níveis de taninos. Frutos imaturos, por exemplo, em geral a ° S 
sentam altos níveis de taninos, que podem es# concentrado-^" 

camadas celulares mais externas, n35 

— 

Curiosa mente, os humanos preferem um certo nível d e <v i. 
tringência nos alimentos que contêm taninos, como maçãs (ln v 
ras, chá e vinho tinto. Recenteméhte, foi demonstrado q uc 
polifenóis (tantnos) do vinho tinto impediam a forma# deend.i' 
felina-1. tuna molécula sinaliiíad&ra com atividade constritora d!r 
vasos sangüineosfCorderecols., 2000). Esse efeito dos taninos poú* 
responder pelos benefícios do vinho para a saúde, principal muiF 
a redução do risco de doenças cardíacas associada ao consumo 
moderad o dessa bebict a. 


Nos últimos anos, os isoflavonóídes têm 
>e tomado conhecidos pela sua ação como fito- 
ãfcxinas t compostos antímiadpianos sintetiza¬ 
dos em resposta à infecção por fungos ou 
bactérias, que podem limitar a propagação do 
patógeno invasor As fitoalexinas serão discu¬ 
tidas em maiores detalhes posteriormente nes¬ 
te capítulo. 

Os taninos inibem o ataque de 
herbívoros 

Lm segundo grupo de polímeros fenóli- 
cos com propriedades de defesa para o vege- 
iaJ. além das ligninas, slo os taninos. O termo 
toiiiiw foi primeiramente usado para descrever 
compostos que poderiam ser utilizados no pro¬ 
cessam ento da pele animal, processo hoje co¬ 
nhecido como curtimento. Os taninos ligam-se 
às moléculas de colágeno da pele dos animais, 
aumentando sua resistência ao calor, ã água e 
■los microrganismos. 

Ha duas categorias de taninos: condensa¬ 
dos e hidrolisáveis, Os taninos condensados 
sao compostos formados pela polímerização de 
unidades de flavonóides (Figura 13.15A), Nor¬ 
malmente, sao constituintes de plantas lenho¬ 
sas. Como os taninos condensados podem 
frequentemente ser hidrolisados a antocianidi- 
nas por tratamento com ácidos fortes, eles mui¬ 
tas vezes são denominados pro-antocimiàhm. 

{)s lan * no& hidrolisáveís são polímeros 
heterogêneos que contêm ácidos fenólicos, em 
especial ácido gãlico e açúcares simples (ver Fi¬ 
gura 13.] 3 B). Eles são menores que os taninos 
condensados e podem ser hidrolisados com 
ma j s facjhdade, sendo somente necessário ád- 
u" diluído. A maioria dos taninos apresenta 
massa molecular entre 600 e 3 , 000 , 

Os taninos são toxinas que reduzem sig- 
nificativamente o crescimento e a sobrevjvén- 


lAj T^nlno condensado 



OH 


FIGURA 13.15 Est rutura de alguns taninos formados a partir de ádtíos kmolícos ou 
unk ^líl-s de flavonóides. fÀ) Estrutura geral de um taninu condensado, onde ti varia 
geralmente de 1 a 10. Pode haver um terceiro grupo —OH no and B (B) O taniilQ 
Riíincílisadn de fUuis snmtato com S&le de glicose e oitn moléculas de ácido gálien 
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[ ■ nibo r a q i i an tici ml es:n<xierada s de po 1 1 fenórs espec f f i eos pos- 
smi trwr benefícios ã saúde humana, as propriedades de defesa 
da maioria dos taninos eslão relacionadas à sua toxicidade, a qual 
0 em - Tí U atribuída à capacidade de formar complexos com pro 
tem^de modo não-específico. Acredita-se que os taninos formam 
complexos com proteínas do trato digestivo; dos herbívoros, por 
rormar pontes de hidrogênio entre os seus grupos htdroxita e os 
stlaos el cl ronegativos na proteína (Figura 13.16 A). 

Evidências mais recentes indicam que os taninos e outros com- 
nostos fendi icos também podem se ligar de modo covalente a pro 
ívinasda dieta (ver Figura 13.16B). A folhagem de muitos vegetais 
contem enzimas que oxidam os fenóis às suas formas quinomeas 
correspondentes, no aparelho digestivo dos herbívoros (Felton e 
C0 | S f 1989), Asqtiinonas sãomoléculas eietrofílícas, altamente rea¬ 
tivas, que rapidamente reagem com os grupos nudeofílicos — NH : 
- e SN das proteínas (ver Figura 13.16B). Independentemente do 
mecanismo peto qual ocorra a ligação da proteína com o ta nino, 
esse processo tem um impacto negativo na nutrição dos herbívo¬ 
ra, Os taninos podem inativar enzimas digestivas e criar um com¬ 
plexo de taninos e proteínas vegetaisdifíceis de digerir. 


(A) Pontes de hidrogênio entre taninos e proteína 



(B) Ligação covaleme á proteiriã após oxidação 




Tanino ligado a proteína 

FIGURA 13.16 Mecanismos propoatps para a interação de taninos 
com proteínas, (A) Pontes de liidnjgênit ■ podem se formar entre. 

I mxilas fenólicas dias taninos e os sítios çtetirçn^ativQs da pmieinn. 

V,i estilas fcnóü&is pudem se ligar cova leu tem^ile ,i proteínas, após 

^dáçw catãíisaà^ pus- tmmtaa, como, por exemplo, a potlteiiol 


Os herbívoros que habitual mente alimentam-sede ptaníns ri 
cas em taninos parecem ter algumas adaptações interessantes para 
remover tais compostos dos seus sistemas d i gestor Os. Por exem¬ 
plo, alguns roedorese coelhos produzem, na saliva, proteínas com 
alto teor de prolina {25 a 45%), as quais apresentam grande afini¬ 
dade pelos taninos. A secreção dessas proteínas é induzida pela 
ingestão de alimento ricos em tanino, diminuindo seus efeitos tó¬ 
xicos (Butler, 1989). O grande número de resíduos de pro li na con¬ 
fere a essas proteínas uma conformação aberta e muito flexível e 
um elevado grau de hidrofobi cidade, o que facilita sua ligação a<)S 
taninos. 

Os taninos vegetais também servem como defesa ao ataque 
de microrganismos. Por exemplo, o cerne de muitas árvores core 
tém flitas concentrações de taninos, os quais auxiliam na preven- 
çãoda decomposição por fungos e bactérias. 


COMPOSTOS NITROGENADOS 

U m a g ra nde va ri ed ade d e i neta bólitt >s sec u ndá r i i is \ ege ta i s 
possui nitrogénio na sua estrutura, fndu indo-se nessa categoria 
alguns compostos bem conhecidos na defesa das plantas contra a 
herbivoriá, como os alcalóides e os glicosídeos danogêmeos, por 
exemplo, os quais são de considerável interesse, devido ao seu efeito 
tóxico para humanos e às suas propriedades medicinais. Muitos 
metabólitos secundários nitrogenados são sintetizados a partir de 
aminoácidos comuns 

Nesta seção, será examinada a estrutura e as propriedades 
biológicas de vários metabólitos secundários nitrogenadus, inclu¬ 
indo alcalóides, glicosídeos cianogênicos, glucosinolatos e aminoá¬ 
cidos não proteicos. Além disso, será discutida a capacidade da 
sitínuhhh uma proteína liberada por células lesadas, ao agir como 
um sinalizador de danos para o resto da planta. 

Os alcalóides provocam efeitos fisiológicos drásticos nos 
animais 

Os alcalóides constituem uma grande família com mais de 
15,000 metabólitos secundários nítrogenados, encontrados cm, 
aproximadamente, 2tr... das espécies de plantas vasculares. Em 
geral, nessas substâncias, o átomo de nitrogénio faz parte do anel 
heterocíclico, estrutura que possui átomos de nitrogénio e carbo¬ 
no, Como grupo, os alcalóides são bem conhecidos pelos seus im¬ 
portantes efeitos farmacológicos em animais vertebrados 

Como o nome sugere muitos alcalóides são alcalinos Fm va¬ 
lores dê pH encontrados no citosol (pH 7,2) òü nos vaçúólos (pl I 5 
a 6), o átomo de nitrogénio está protonado; então, oá alcalóides são 
carregados posilivamente, sendo, geralmente, solúveis em água 

Os alcalóides são, via de regra, sintetizados a partir de um 
ou poucos aminoácidos comuns — sobretudo Jisina, tirosina c 
tríptofano Contudo, o esqueleto de carbono de alguns alcalói¬ 
des apresenta um componente derivado da rota dos terpenos. A 
Tabela 13.2 exibe os principais tipos de alcaloides e seus amínóã- 
cidos precursores. Vários tipos diferentes, incluindo nicotina e 
seus compostos relacionados (Figura 13.17), são derivai.]os da 
omitína uma molécula intermediária na biossintese da argiuina. 

O ácido nieotínia» (nüncina), vitamina Ü. é um pn. ursot do nel 
piridínico (seis membros) da nícotma; o anel pirrolidioico .. 
membros) desse alcalóide tem origem na ormiuu 1 1 igu 1 13 ’ 

11 ácido nicolmko e também um constituinte do \ U 
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TABELA 13.2 

Principais tipos de alcalóides, seus aminoá eidos precursores e exemplos conhecidos de enda tipo 



Pirrolidinico 



Ornitina (aspartarto) Nicotina Estimulante, sedativo, tranquilizante 


Tropanko 


Ornitina 

Ripe ridín ico 

0 

Li si na íou acetato.) 

PirroJizidinrco i 

_-N / 

Ornitina 


Atropina 

Prevenção contra espasmos intestinais, antidotn 
contra outros venenos, dilatação de puoila, " 
para exames oftalmológicos 

Cocaína 

Estimulante do sistema nervoso central, 
anestésico locai 

Coniína 

Veneno (paralisa 05 neurônios motores) 

Retrorsína 

Nenhum 


QuÊnol izicfinico 


Isoquinolíníco 


Indólico 



Usina 


Tiros r na 


Triptofano 


Lupinína 


Codeína 

Morfina 


Psilodbina 

Reserpina 

Éstricnina 


Restabelecimento do ritmo cardíaco 


Analgésico (alívio de dores, antitussiqeno) 
Analgésico 


Alucinógeno 

Tratamento de hipertensão, tratamento de 
psicoses 

Veneno para ratos, tratamento para distúrbios 
oculares 


JMADP*, os quais ajjem como transportadores de elétrons no ir 
tabolismo. 

o papel dos alcalóides nos vegetais tem sido objeta de esc 
culaçao ha pela menos, IDO anos. Acreditava-se que os alealóid 
eram compostos mtrogenados destinados á excreção (semelhar 
a ureia e ao acido úrico nos animais), compostos que arnfzer 
„ tibrogemo ou reguladores de crescimento, mas existem pu 

ArWT tnCI ‘ 1S l|Ut suslentem Qualquer uma dessas funçõf 
Acredna-se que a maior parte dos alcalóides funcione como defe 

deTraU reS 'a en í mamíferos 'deVjdòà sua toxicid 

8 r ' ca P acida< fe de deterrênda l Hartmann, 1V82). 

J-ande parte das mortes do gado (em como causa a íneesb 

Nos Estados Unidos, a cadlt 
consumo He « eem H Slgn Cfltiva dos rebanhos é envenenada pe 

como tremoco (í imí.» ll t nKdade 5® « ,nlêm alcalóide 

cio (Soiícml Tnir ■ HS ' cs P or ‘'"do-Colorado (Delphinium) e sen 
££g lÜr n ° P ? de ser devid0 a '-‘ fato de que anima 

Suje ío à Skon^h^T 0 S animais seW ^ ™o estivera 

eVilar as plantas tóxicas. 

I , ‘ , ' alguns animais domesticados parecem prefei 

plantas que tenham alcalóides para diminuir o efeito nocivo 
pastagem. Praticamente, todos os alcalóides são tóxicos para hi 


manos, quando ingeridos em quantidades suficientes. Por exem¬ 
plo, a éstricnina, a atropina e a comina (venenos obtidos da cicuta} 
sâo alcalóides clássicos utilizados como venenos. Entretanto, em 
baixas doses, muitos são farmaco logicamente úteis. A morfina, a 
codeína e a escopolamina são exemplos de alcalóides vegetais usa- 
du> na medicina. Outros, como a cocaína, a nicotina e a cafeína 
(ver Figura 13,17} desfrutam de um uso mo -medicinal bastante 
difundindo, como estimulantes ou sedativos. 

No nível celular, o modo de ação dos alcalóides em animais é 
bastante variado, Muitos alcalóides interagem com os componen¬ 
tes do sistema nervoso, em especial os transmissores químicos; ou¬ 
tros afetam o transporte de membrana, a síntese protéica ou a 
atividade de várias enzimas. 

Os alcalóides pirrolizidmicos constituem um exemplo de como 
os herbívoros podem se tornar adaptados a tolerar as substâncias 
de defesa das plantas e ainda utilizadas em sua própria de tesa 
(Hartmann, 1999}. ,\Jas plantas, os alcalóides pirrofizídinicos ocor 
rum natural mente como M-óxidos não-tóxicos, No trato digestivo 
de herbívoros, contudo, eles são rapidamente reduzidos *1 alcaloi¬ 
des terciários hidrofófeicos p|o-carregados (Figura 13.19), os quais 
iacilmenle passam através das membranas e são lòxkm No cu- 
ii\nU\ alguns herbívoros, como a mariposa Tyriii jmrhw, descu- 


























Metabólítos secundários e defesa vegetal 325 



OCH- 


Cocaína 



Nicotina 




CH, 


H,C — N 


Morfina 


Cafeína 


Alcalóides representativos 


FIGURA 13.17 U \em p i t »s de a Ira i óides, um gru po d i ve r s i f icad o d c 
meíatóíilos secundários que contêm nitrogénio, normalmente conto 
parle do anel hetetocídico. A cafeína é um alcalóide do tipo punna, 
similar à adenina e a guaniná, bases dos ácidos nucléitos. O anel 
pirrotidifiicu (cinco membros) da nicotina è derivado da omiti na; o anel 
piridínico (seis membros) é derivado do ácido nicotínico. 
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volveram a capacidade de reconverter o alcaloide terciário pírroli- 
zídínico à forma N-óxido não tóxico, i media lamente após n Absor¬ 
ção no trato digestivo. Tais herbívoros podem, então, estocar os 
N óxidos em seus corpos como defesa contra seus predadores. 

Nem todos os alcalóides que ocorrem nos vegetais são produ¬ 
zidos peia própria planta. Muitas gramíneas abrigam fungos en¬ 
dógenos simbiontes que crescem no apopfasto e sintetizam uma 
grande variedade do alcalóides. Muitas vezes, essas plantas com 
fungos simbiontes crescem mais rápido e são menos suscetíveis 
aos insetos e mamíferos herbívoros do que aquelas sem os fungos 
simbientes* Infelizmente, algumas gramíneas, tais como as do gé¬ 
nero Festiica, são espécies importantes utilizadas como pastagem, 
podendo, frequentemente, se tornarem tóxicas aos animais quan¬ 
do seus alcalóides encontram-se em altas concentrações. Pesqui¬ 
sas estào em andamento no sentido de melhorar geneticamente 
essas espécies para que apresentem níveis de alcalóides nlo-tóxb 
cos ao gado, mas que continuem protegendo contra os insetos (ver 
Ensaios 13.2 da Internet). 

Assim como os monoterpenos presentes na resina de conífe¬ 
ras e muitos outros compostos de defesa contra herbívoros, os al¬ 
calóides aumentam em resposta ao dano inicial provocado pela 
herbivoría, fortalecendo a planta contra um ataque subsequente 
(Ka rba n e Ba ] d w to, 1 997 ). Por exe m p I o, e m N ia i 1 ia /j a at ia 11 rafa, u ma 
espécie selvagem de tabaco encontrada nos desertos da Great Ba¬ 
sto (Estados Unidos), produz altos níveis de nicotina após o ata¬ 
que de um herbívoro. Entretanto, quando a planta e atacada por 
lagartas tolerantes á nicotina, não há aumento nos níveis desse al¬ 
calóide, Por outro lado, são liberados ierpenos voláteis que atraem 
os inimigos naturais das lagartas. Evidente mente, as espécies sel¬ 
vagens de tabaco u de outras plantas devem possuir maneiras de 
determinar qual tipo de herbívoro e danoso á sua folhagem. Os 
herbívoros devem sinalizar sua presença pelo tipo de dano que 
causam ou pelos compostos químicos distintos que liberam. Re¬ 
centemente, foi demonstrado que as secreções orais das lagartas 
alimentadas com folhas de milho continham um aminoãddo con¬ 
jugado com ácido graxo, que induzia a planta a produzir compos- 
tos terpênicos de defesa, quando aplicados a segmentos de folhas* 

Os glícosideos cianogènicús liberam o veneno ácido 
cianídrico 

Alem dos alcalóides, as plantas contem outros compostos ni- 
trogenados com função de proteção. Dois grupos dessas substán- 
cias—glicosídeos cianogênícos e glucosínolatos — não são tóxicos 
como tal, mas rapidamente decompõem-se quando a planta é le¬ 
sada, produzindo venenos voláteis. Os glícosideos cíanegênicos 
liberam o conhecido veneno gasoso, o ácido cianídrico (HCN). 

A quebra dos glícosideos cianogénicos nos vegetais consiste 
de um processo de duas etapas. As espécies que produ/cm glicosi- 


FIGURA 13.18 A bio^sinksv dfl nicotina inicia com a síntese do áéfdó 
nkoÓnico ) "á partir do aspartato e do gíiceraldefdpÀfeí^to ( f 

íiizido nlcOnniçO é também um rompoiiente do NAD' é NAI íj 

paiticipantrs Importantes, nas iisições biológicas di* oxidaçáo-f a J. 

di -cuico rTiuinbn -s J.i nicotina é dçrív.ido da omitiria, enr 
iiitonriediáno do hkussin^se da urgiiima, 
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FJGURA 13,19 Duas formas de alcalóides pirroliztdrnicos ocorrem na natureza: a forma fSÍ-óxido 
e oalcalóide terciário, 0 N-óXido não-tóxico encontrado nos vegetais é reduzido ã forma toxica 
terciária no traio digestivo da maioria dos herbívoros. Entretanto, alguns herbívoros adaptados 
podem converter n alcaloide terciário tóxico em N-óxido atóxico, Tais formas estão ilustradas aqui 
para o alcalóide scnerionina, encontrado em senctio (írifrrío). 


deos rianogênicos também produzem as enzimas necessárias para 
íudrolisar o açúcar e liberar o HCN!: 

1 Na primeira etapa, o açúcar é clivado por uma glicosidase, 
uma enzima que separa açúcares de outras moléculas ás quais 
eles estejam ligados (Figura 13.20). 

2. Na segunda etapa, o produto resultante da hidrólise, chama¬ 
do u-hidroxinitrila ou dano-hidrino, pode se decompor lenta 
e espontaneamente para liberar HCN. Essa etapa pode ser ace¬ 
lerada pela enzima hidroxinitrila li ase. 

Normal mente, os glicosídeos danogènicos não são clivados 
em plantas intactas; pois o glicosídeo e as enzimas de clivagem 
estão espacialmente separados, em compartimentos celulares di¬ 
ferentes ou, mesmo em tecidos distintos. Em sorgo, por exemplo, 
o glicosídeo cianogênico dhurriu, está presente no vacúolo das cé- 
lul.ib epidérmicas, enquanto as enzimas liidrolíticas e líticas são 
encontradas no mesõfilo (Poulton, 1990). 

Sob condições regulares, essa com parti men ta Üzação impede 
a decomposição do glicosídeo. Porém, quando a folha é daniíica- 
dd, como durante a mastigação por um herbívoro, os conteúdos 
'■eluUcs de diferentes tecidos são misturados, formando HCN. 
Os glicosídeos danogênicos são amplamente distribuídos no rei- 
no ve 6 etal 11 íreqüentemente encontrados em leguminosas, gramí- 
neas e espécies da íamília Stbsoceae. 


Várias evidências indicam que os glicosídeos cianopnícos 
apresentam função protetora em certos vegetais. O HCN é um 
toxina de ação rápida, que inibe as metaloproteínas, como L i k- 
citocromo nxidase, uma enzima-chave no processo da respiração 
celular. A presença dos glicosídeos cianogênicos inibe a alimenta¬ 
ção de insetos e outros herbívoros, tais como lesmas e caracóis. No 
erttanto, assim como em outros grupos de metabólitos secunda- 
rios, alguns herbívoros estão adaptados a se alimentar de plantas 
ciano|êni|is e toleram grandes doses de HCN. 

Os tubérculos de mandioca (M mihol esculcnta), um alimento 
rico em carboidratos e muito importante em vários países tropi¬ 
cais, contêm altos níveis de glicosídeos danpgênicos, Os métodos 
tradicionais de processamento, que envolvem os procedimentos 
de moagem, embebição e secagem, levam á remoção ou degrada¬ 
ção de grande parte dos glicosídeos ctanogénicos presentes nos 
tubérculos. Entretanto, o envenenamento crônico por cianeto, le¬ 
vando h paralisia parcial dos lábios ainda é bastante comum nas 
regiões onde a mandioca constitui a maior fonte de alimento, pois 
os métodos tradicionais empregados para a remoção dos compos¬ 
tos danogémeos não são completamente eficientes. Além disso, 
muitas populações que consomem mandioca apresentam nutrição 
deficiente, o que agrava os efeitos desses compostos,; 

Inúmeras tentativas estão sendo empreendidas no sentido de 
reduzir o conteúdo de glicosídeos cianogénicos da mandioca, pelo 
melhoramento convencional e pelas técnicas de engenharia gené- 
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FIGURA 13,21 H id rói ise de gl ucosi nol a tos em com postos voí áleis d ia m osta rd a. R represe n ta vá ri os 
substitutos alquila OU arito. Pm exemplo, se R 4 CH = = CH — CHf, o composto é sinígrina, o principal 
efjtosiJiõlaio das sementes de mostarda-negra e raízes de Amoram (raiz-forte). 


t j ca porem, a eliminação completa de tais compostos pode não ser 
desejável, pois tais substâncias si o provavelmente responsáveis 
peJa propriedade que essa espécie apresenta de permitir a sua es¬ 
toca gem por longos períodos, sem ser atacada por pragas, 

Os glucosinolatos liberam toxinas voláteis 

Um segundo grupo de glieosídeos vegetais, os glucosinola- 
tos, ou glicQSídeos do óleo da mostarda, liberam, na sua decompo¬ 
sição, substancias voláteis de defesa. Encontrados princi palmen te 
em Brassicaccac e famílias relacionadas, os glucosinolatos liberam 
os compostos responsáveis pelo odor e pelo gosto característico de 
vegetais como repolho, brócolis e rabanete. 

À liberação desses compostos voláteis a partir dos glucosino- 
Ia tos t; catalisada por uma enzima hidrolítica denominada tioglí- 
costdase ou mirosinase, que diva a glicose na sua Egaçào com o 
átomo de enxofre {Figura 13.21). A aglícona resultante, sem açúcar, 
reorganiza-se com a perda do sulfato para originar produtos pun¬ 
gentes e quimicamente reativos, incluindo isotiodanatos e ni trilas, 
dependendo das condições de hidrólise. Esses produtos agem na 
defesa da planta, como toxinas e repelentes contra herbívoros. 
Como os glicosídeos cianogenicos, os glucosinolatos são armaze¬ 
nados na planta intacta separadamente das enzimas que os hidro- 
lisam e são colocados em contato com lais enzimas somente quando 
a planta c lesada. 

Assim como outros metabólítos secundários, alguns animais 
a d apta ram-se a alimentação com plantas que contém glucosinola- 
los, sem que haja efeitos danosos, Pam os herbívoros adaptados, 
como, por exemplo, a borboleta do repolho, os glucosmolatos mus- 
* as vezes servem de estimulantes para alimentação e oviposição. 


enquanto os isotiocia na tos produzidos após a hidrólise dos gluco- 
sinolatos agem como atrativos voláteis (Remvick e tok, 1992). 

A maioria das pesquisas recentes em glu cosi nol atos como de¬ 
fesas vegetais tem sido concentrada em colza ou canola (Bmssõ 
fflipitô), o principal cultivo para produção de óleo na América do 
Norte e Europa, Os melhorístas tem tentado diminuir os níveis de 
glucosinolatos nas sementes, de modo que o farelo alta mente pro¬ 
teico, que permanece npós a extração do óleo, possa servir como 
ração para animais. As primeiras variedades de canola contendo 
baixos níveis de glucosinolatos testadas em campo não sobrevive¬ 
ram devido a sérios problemas de infestação de pragas. Entretan¬ 
to, variedades desenvolvi das mais recentemente, com níveis baixos 
desses compostos nas sementes e altos níveis nas folhas, são resis¬ 
tentes ás pragas, além de fornecer um resíduo da semente rico em 
proteína par a âÍÈÉntação animal 

Os ammoácidos nào-protéicos agem na defesa contra 
herbívoros 

As plantas e os animais incorporam os mesmos 20 aminoári- 
dos nas suas proteínas. Entretanto, muitas plantas contêm ami- 
noáddos pouco comuns, chamados de aminoãddos não-protéi- 
cos, que não são incorporados em proteínas, mas que estão pre¬ 
sentes cia forma livre e atuam corno substâncias protetoras. Eles 
são muitas vezes similares aos aminoãddos proteicos, A canavanò 
na, por exemplo, é um análogo próximo da arginina e a azehdina- 
2 - á c i d o ca rbc>x í I ico a p r e sen t a es tru h i ra se me] h a n te a da p rolina 
(Figura 13,22), 

Os aminoácidos não-proteicos exercem sua toxicidade de vá¬ 
rias maneiras. Alguns bloqueiam a síntese ou a absorção de ami- 
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noáddos piotéicôs; outros, como a canavanim, podem sei errone¬ 
amente tíKWponadtv; ãs proteínas. Após a ingestão pelo herbívo¬ 
ro, a c E inaV(inim é reconhecida por uma enzima que normalmenle 
liga a argimna ,1 molécula de RN A tmnsporíador desse aminnáci- 
do, assim incorporando a camvanina em vez da arginina. O resul¬ 
tado desse processo é a produção de uma enzima nâofunciúnal, 
pois a sua estrutura terciária ou seu sitio catalítico ê desorganiza¬ 
do A ca na va nina e menos básica do que a argiruna e pode alterar 
a capacidade de ligação de urna enzima ao substrato ou de catali¬ 
sa r reações q u ími ca s f R osen thal, 1991). 

Os vegetais que sintetizam aminoáddps não-prõtcicos não são 
suscetíveis ã toxicidade desses compostos. As sementes de Cmh 
Dilui t'físifúrmfc f que sintetizam grandes quantidades de aminoári- 
dos não-proteicos apresentam uma maquinaria de síntese proteica, 
que pode distinguir entre a arginina e a cana va nina., não incorpo¬ 
rando esta ultima nas suas proteínas. Alguns insetos que se espe- 
ciaJ i zaram em pla 111 as que coi 1 tém am\noãcidos nao-p rotéicos a pre- 
sentam adaptações bioquímicas semelhantes. 

Algumas proteínas vegetais inibem 3 digestão em 
herbívoros 

Entre os diversos componentes do arsénal de defesa das plan¬ 
tas destacam-se as proteínas que interferem no processo digestivo 
dos herbívoros, Ror exemplo, algumas leguminosas sintetizam ini¬ 
bidores de a-amilase, que inibem a ação dessa enzima e, por con¬ 
sequência, a digestão do amido. Outras espécies produzem 
lec tinas, proteínas de defesa que se ligam a carboidratos ou a gli- 
coproteínas. Após ser ingerida por um herbívoro, a lectina liga-se 
ás células epiteliais que revestem 0 trato digestivo e interfere na 
a bsoiçào de n u trien te s (Pcu m an s e Va n Da m m e, 1495 ), 

As proteínas antidigestivas mais conhecidas nos 
vegetais são os inibidores de profcases. Encontradas 
nos legumes, no tomate e em outros vegetais, tais subs¬ 
tâncias b foquei a m a ação das enzi mas prateolíticas dos 
herbívoros. Estando no trato digestivo desses animais, 
elas se ligam especifica mente ao sitio ativo de epãi- 
mas proteolíticas, como tripsinaj e quimutripsína, im¬ 
pedindo a digestão das proteínas. Os insetos que se 
alimentam de plantas que contêm inibidores de pro- 
k a 11 p 1 esen ta n 1 ta xas red u z ida s d e c resc imen,to e 
desenvolvimento, processos que podem ser cçümpen- 
sado * P ,a suplementação de ammoácídos à sua dieta. 

A função dos inibidores de prQtease na defesa 
vegetal tem sido confirmada por experimentos com 
tabaco transgénico. As plantas geneticamente trans- 
tormadas para acumular níveis elevados de inibido¬ 
res de proteases sofrem menos danos com 0 ataque de 

S™TS IV Tu d ° qUB ai> P^^-controle, não- 
transformadas (Johnson e cols„ 1989 ). 

o dano causado peios herbívoros desencadeia 
uma complexa rota de sinalização 

Os inibidores dl- protease e algumas outras defe¬ 
sas riao eslao continuamente presentes nas plantas 
sendo smtebzados somente aptk o ataque inicial de 
, U ' r " vor< ; 1,11 Patógeno. No tomateiro, o ataque 
de um inseto leva a um rápido acúmulo de inibidores 
de piulease em toda a planta, mesmo em áreas nãti- 


dani ficadas, distentes do local do ataque. A produção sistêmi 

inibidores de proteases nas plantas jovens defc>matciro é de 

deada por uma complexa sequência de eventos: ÊTKa ‘ 

L As folhas lesadas de tomateiro sintetizam prosístemina 
precursor proteico que contém 200 aminoácídos. 

2. A presistemina é processada proteóHtícamenfe e produ/ 
pequeno polipeptídeo (18 aminoácídos) chamado de sistem^ 
na, o primeiro (e, até então, iinico) polipeptídio com ação h 
monal descoberto em plantas (Pearce e cols,, 1991) (Fj 
13.23). ^ 

1 A sis temi na é liberada no apoplasto pelas células danificadas 

l A sístemina é, então, transportada da folha danificada atra¬ 
vés do fbema. 

5, Nas células-alvo, acredita-se que a sistemina ligue-se a m 
sítio na menSfirana plasmátiea e inicie a biússíntese do ácido 
jasmónico, uni regulador de crescimento, que apresenta efei¬ 
tos bastante variados (Creelman e Mullet, 1997). 

t\ Eventualmente, o ácido jasmònico ativa a expressão de genes 
que codificam os inibidores de protease (ver Figura 13.23) 
Outros sinais, como ABA (ácido abscísicn), ácido salicílico e 
fragmentos de pectina de paredes celulares danificadas, tam¬ 
bém parecem participar nessa cascata de sinalização desenov 
deada pelo ferimento, porém suas ações específicas ainda não 
estão claras. 
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0 ácido jasmônico è um hormônio relacionado ao 
estresse vegetal que ativa muitas respostas de defesa 

q$ níveis de ácido jasmônico aumentam rapidàmente em rês- 
ftpgta ao dam eáusãdo por diferentes herbívoros e desencadeia a 
formação de muitos tipos diferentes de defesas vegetais, além dos 
inibidores de protease, incluindo terpenos e alcalóides. A estrutu- 
,m L' a bíossíntesS do ácido jasmônico têm intrigado os botânicos, 

jdo à semelhança com alguns ekosanóides, os qua is são os cen¬ 
tros das repostas inflamatórias e de outros processos fisiológicos 
m ítiamiferos (ver Capítuío 14 na Internet). Em vegetais, o ácido 
jasmônico é sintetizado a partir do ácido linolêmco (18:3), o qual è 
liberado dos lipídeos da membrana pl asmática e, então, converti¬ 
do em ácido jasmônico, conforme ilustrado na Figura 13.24. 

0 ácido jasmônico induz a transcrição de muitos genes envol- 
uint> metabolismo de defesa vegetal. Os mecanismos dessa 
,i ti vaça t > gé n i ca es tão se nd o esc I á rec i d o s. Por exe nrtpio, pes q u m s 
recentes em vinca ( Cfítharmitlm rose tis) f espécie que produz valio¬ 
sos alcalóides anticaneerígenos, identificaram um fator de trans¬ 
crição que responde ao ácido jasmônico, ativando a expressão de 
vários gen.es que o ídificam enzimas da rota biossintética dos alca¬ 
lóides (van der Fits e Memelínk, 2000). Esse fator de transcrição 
também ativa os genes de certas rotas metabólicas primárias, que 
fornecem precursores para a formação de alcalóides, parecendo 
ser um regulador-mestre do metabolismo dessa espécie. 

A demonstração direta da ação do acido jasmônico na resis¬ 
tência a insetos tem sido resultado de pesquisas em linhagens mu- 
tantes de que produzem baixos níveis de ácido 

jasmônico (McConn e cols„ 1997) Tais mu tantes são mortos com 
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FIGURA 13.24 Etòpih na rota de comvrsãfinJo íii ido linojt mia (I4í:3) 
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facilidade por insetos praga, que normal mente não danificam An?- 
bid(}p$i$> Entretanto, a aplicação de ácido jasmônico exógeno pode 
restabelecer a resistência em níveis próximos aos observados nas 
pl a ntas sei vagens f n ãü- mu ta n tes). 


DEFESAS VEGETAIS CONTRA PATÓGENOS 

Embora os vegetais não apresentem um sistema i muno lógi¬ 
co, eles são surpreendeu temente resistentes a doenças provocadas 
por fungos, bactérias, vírus e nematóides que estão sempre pre¬ 
sentes no ambiente. Nesta seção, serão examinados os diversos me¬ 
canismos que os vegetais Lém evolutiva mente desenvolvido para 
resistir ã infecção, incluindo a produção de agentes antimicrobia- 
nos e uni tipo de morte celular programada (ver Capitulo Ibj cha¬ 
mado de résfiosta de hipefscnsibiliíkde. Por último, discutir-se-á um 
tipo especial de imunidade vegetal, denominado resistência sistf- 
mm adquirida. 

Alguns compostos anti microbianos são sintetizados antes 
do ataque do patógeno 

Várias classes de metabólitos secundários que foram 'discuti¬ 
das apresentam alta atividade an ti microbiana, quando testados m 
vifnr f assim tem sido proposto que tais compostos atuem como 
defesas contra patógeno$ nas plantas intactas, destacando-se as sa- 
ponínas, um grupo de terpenos que, aparentemente, rompem as 
membranas celulares de fungos por ligação com esteróis 

Os experimentos realizados no Laboratório de Anne Qsboum, 
no John ínnes Centre (Norvvích, Inglaterra) utilizaram abordagens 
genéticas para demonstrar o papel das saponinas na defesa contra 
os patógenos da aveia (Papadopoulou e cok, W9), Linhagens 
mu tantes de aveia, com níveis reduzidos de saponina, foram me¬ 
nos resistentes a fungos do que as linhagens selvagens. Curiosa- 
mente, tuna raça de fungo que normal mente se desenvolve em 
aveia foi capaz de destoxificar uma das principais saponínas na 
planta. Entretanto, os mu tantes dessa raça, que não eram capazes 
de destoxificar essa saponina, não conseguiram infectar a aveia, 
mas puderam crescer em plantas de trigo que não continham sa¬ 
ponina. 

A infecção induz defesas adicionais contra patógenos 

Algumas defesas são induzidas pelo ataque de herbívoros ou 
pela infecção por microrganismos, Teoricamente, as defesas que 
são produzidas a partir do dano inicia! causado pelo herbívoro 
demandam um investimento menor dos recursos da planta do que 
aquelas que estão sempre presentes, mas que devem ser ativadas 
para sua efetividade. Assim como os inibidores de proteases, ou¬ 
tras defesas induzidas parecem ser desencadeadas por redes com¬ 
plexas de transdução de sinal, as quais frequentemente envolvem 
o ácido jasmônico. 

Após ser infectada por um patógeno., a planta disponibiliza 
um amplo espectro de defesas contra o microrganismo invasor, 
l nu delesn comum e a resposta de higeisensibílidade, na qual 
as células adjacentes ao local de iniecçào morrem rapidamente 
privando o patógeno de nutrientes e impedindo a sua propa.^a- 
eào Se a resptisla de hipersensibiiidade lísvr sucesso, uma peque 
na região do tecido mor lo permanece no local do ata. i • 
pa tógeno, mas o restante da planta não é afetado 
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Este tipo di.' respnstri ó, muitas wvx% precedido pela produ- 
çjn i3(.' espécies r ea í i va $ d e oxigênio. A s cé I u kis v i zi n has d o loc a 1 
de infecção sintetizam uma variedade de compostos tóxicos for¬ 
mados pela redução do oxigênio molecular, incluindo oànion su- 
peroxído(0,H pètòxiâoàe hidrogênio (HA) e,o radical hidroxiia 
(*OH). Acredita-se que uma oxidase MA DFH - dependente locali¬ 
zada na membrana p la sm ática (Figura 13-25) produza CV\ o qual 
ê convertido em *OH e HXk 

O radical hidroxiia 6 o oxidante mais forte dessas espécies 
ativas de oxigênio e pode iniciar reações de radicais em cadeia, 
com várias moléculas orgânicas, levando á pemxidação lipidica, á 
inativação de enzimas e ã degradação de ácidos nudcicos (Lamb e 
Pixon, 1997)- As espécies ativas de oxigênio podem contribuir para 
a morte celular corno parte da resposta de hipersensibilidade ou 
agir direta mente na morte do patógeno. 

Muitas espécies reagem á invasão de fungos ou bactérias sin¬ 
tetizando li guina ou calose (ver Capítulo 10), Acredita-se que esses 
polímeros sirvam como barreiras, separando tais pafógénosdo resto 
da planta e bloqueando fisicamente a sua propagarão. Uma das 
respostas de defesa é a modificação das proteínas da parede celu¬ 
lar. Algumas proteínas da parede, ricas em prolina, formam liga¬ 
ções cruzadas após o ataque do patógeno, em uma reação de 
oxidação mediada por HO; (ver Figura 13.25) (Bradley e cols., 
Í992), processo que fortalece as paredes celulares das células pró¬ 
ximas ao local da infecção, aumentando sua resistência ã digestão 
pelo microrganismo. 

Outra resposta de defesa a infecção é a formação de enzimas 
hidmííticas que atacam a parede celular do fungo, que é composta 
p o r qui tí na f u m pol i mero d e res íd uos d e \ -a ce bJgl i cosa mina. Vá¬ 
rias glucanases, quitinases e outras hidrolases são induzidas pela 
invasão do fungo. Essas enzimas hidmííticas pertencem ao grupo 


de proteínas relacionadas à infecção do patógcno, conhecidas cnm 
proteínas relacionadas k pato gênese (PR), 


rttoaf eximis. 


,tl,VLX A uapusta ue aeresa a patógenos makhe 
estudada nas plantas seja a síntese de fitoalexinas, as quais ? 
tuem um grupo de metabólitos secundários quimicamente dk 
so, que se acumulam em torno do local de infecção e 
atividade antimkrobiana. ' E^sentam 


A produção de fitoalexínas parece ser um mecanismo comum 
de resistência a microrganismos patogênicos em uma grande - ' 
ríedade de plantas. Entretanto, diferentes famílias botânicas usam 
distintos produtos secundários como fitoalexínas. For exemplo os 
isoflavonóides são fttüalejdnas comuns em leguminosas, enquan¬ 
to que cm plantas da família Solmmew, como batata, tabaco e ^ 
makç vários sesquíterpenos são produzidos como fitoakxínas 
(Figura 13,26). 

Em geral, as fitoalexinas nãu estão presentes nas plantas an¬ 
tes da infecção, mas são sintetizadas muito rapidamente após o 
ataque do microrganismo, devido a ativação de novas rotas bios- 
smtétícas. ü ponto de controle é o início do processo de transem 
çãodogene. Assim, parece que as plantas não armazenam qualquer 
maquinaria enzimátita para a síntese de fitoale^dnas, sendo que, 
logo após a infecção do microrganismo, inicia-se a transcrição de 
RN As mensageiros específicos e a sua tradução em enzimas cor* 
respondentes. 

Embora as fitoalexinas acumulem-se em concentrações tóxi¬ 
cas aos patógenos em bioênsaios, o significado desses compostos 
para a defesa da planta intacta não é completamente compreendi¬ 
do- Experimentos recentes com plantas geneticamente modifica¬ 
das têm fornecido as primeiras evidências da função das fitoalexinas 
invivó. Por exemplo, plantas de tabaco transformadas com um gene 
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Anel adkionai fofmado por uma unidade 
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FIGURA 13.26 í■■anilurj de alguma fitoalefciiiíis - 
motabólltos secundários com propriedades 
antimiaobianas, que são rapidamente sintetizados após 
a infecção peta microrganismo. 
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que codifica a cn /ima responsa vel pela bi os síntese do resveratrol 
(um íeniípropanòide com atividade de fitoalexina), tornaram-se 
mais resistentes a fungos cio que as não- transformadas ÍHain e cols., 
1993). Por outro lado H mutantes de Amê/ifapsis, deficientes em ca- 
malexina, uma fitoalexina derivada do Iriptofano, foram mais sus¬ 
cetíveis a fungos patogênicos que o tipo selvagem. Em outros 
experimentos, os palógenos transformados com genes codificado¬ 
res de enzimas de degradação de fitoalexinas foram, então, capa- 
fW» de infectar plantas normal mente resistentes a eles (Kombrink e 
Somssieh, 19951 

Alguns vegetais reconhecem substancias especificas 
liberadas por patógenos 

Muitas vezes, dentro da espécie., algumas plantas diferem 
quanto â resistência a patógenos microbianos. Tais diferenças fre¬ 
quentemente dizem respeito a velocidade e a intensidade das rea- 
çnes da planta Plantas resistentes respondem mais rápida e 
vigorosa mente aos palógenos do que aquelas suscetíveis. Assim, e 
importante conhecer por quais mecanismos os vegetais percebem 
a presença dos patógenos e iniciam sua defesa 

Mus últimos anos, os pesquisadores isolaram mais de 20 ge¬ 
nes diferentes relacionados a resistência vegetal, conhecidos como 
R, os quais agem na defesa contra Fungos, bactérias e nema- 
lõides. A maioria dos genes K codifica receptores proteicos, que 
reconhecem e se ligam a moléculas específicas derivadas dos pató¬ 
genos, Essa ligação funciona corno um alerta para a planta sobre 
a presença do patógeno (ver Figura 13,25). As moléculas especí- 
'Cfis dos patógenos, reconhecidas pelas plantas, são referidas- 
como «lidadores u incluem proteínas, peptídéos, csieróis è frag¬ 
mentos de poljssacarídeos provenientes da parede celular do pa- 
1^5^° ^^^brana externa ou por processo de secreção (Boller* 


Quase todos os produtos dos genes R são pro¬ 
teínas com domínios ricos em leucina, repetidos vá¬ 
rias vezes na sequência de amlnoáddos (ver 
Capítulo 14 na Internet). Tais domínios podem es¬ 
tar envolvidos na ligação do diciador e no reconhe¬ 
cimento do patógeno. A lémdisso, o produtt> dn gene 
f? é capaz de iniciar rotas de sinalização, que ativam 
várias formas de defesa contra patógenos. Alguns 
genes R codificam um sitio de ligação de nudeoti- 
deos que liga ATP ou CIF; outros codificam um 
domínio para proteína quinase (Young, 2000), 

Os produtos dos genes R estão distribuídos em 
mais de um local na célula. Alguns parecem estar 
situados do lado de fora da membrana piasmátka, 
ond e pod e ri a m ra pida m c n te de tecta r os d i ti ad ores; 
outros são citoplasma ticos e detectam tanto as mo¬ 
léculas do patógeno injetadas na célula quanto ou¬ 
tras mudanças metabólicas indicadores de infecção 
do microrganismo. Os genes R constituem uma das 
maiores famílias genicas nas plantas e estão frequen¬ 
temente agrupados no genoma, A estrutura desses arranjos pode 
auxiliar a gerar diversidade dos genes R, por promover a permuta 
entre segmentos de cromossomos. 

Os estudos de doenças vegetais têm revelado padrões com¬ 
plexos de relações entre as plantas e as raças de patúgerios. As 
espécies vegetais são geral mente suscetíveis ao ataque de deter¬ 
minadas raças, mas resistentes a outras. Acredita-se que essa es¬ 
pecificidade seja determinante na interação entre os produtos dos 
genes K do hospedeiro e dos genesiíur (de ruirulência) do pató- 
geno, responsáveis pela síntese de e lidadores específicos. De acor¬ 
do com as pesquisas recentes, o sucesso d a resistência requer que 
o diciador, um produto do gene avr do patógeno, seja rapida¬ 
mente reconhecido pelo receptor da planta hospedeira, um pro¬ 
duto dos genes Jv Apesar do nome. os genes avr parecem codificar 
f Atores que promovem a infecção 

A exposição 305 elrciadores induz uma cascata de 
transdução de sinal 

Poucos minutos após tis aliciadores do patógeno lerem sido 
reconhecidos por um produto dos genes R, rotas complexas de 
sinalização são ativadas v eventualmente levam as resposta* de 
defesa (ver Figura 13.25). Um elemento inicial comum dessas cas¬ 
catas é n mudança transitória na permeabilidade íônica da mem¬ 
brana plásmáiica. A ativação do gene R estimula a entrada dos 
ions Ca* 2 e H + na célula 0 a saída de K' e Cl (Níirnberger e Scheel, 
2001), A entrada de Ca - na célula ativa as reações oxidativas que 
podem agi rdimtamente na defesa (contoíme descritoanteríormen- 
te), bem como s i n a ti za r ou Ira s reaçiles d e d e í esa. A i nd,i out ros co r n- 
ponentes das rotas de transdução de sinal ativados por patogenos 
incluem óxido nítrico, proteínas qu mases ativadas por mi togem - 
1 M \i'i proteínas quinasdependtínlesde cálcio, ácídosjasmòní- 
co e saJidlico (ver próxima seção). 
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Um único contato com o patógeno pode aumentar a 
resistência aos ataques futuros 

Quando uma planta sobrevive ao ataque de um patógeno, 
muitas \ ezes mostra um aumento na sua resistência a ataques 
subsequentes em qualquer outra região da planta e apresenta pro¬ 
teção contra uma grande variedade de espécies de patógenos. O 
fenômeno, chamado de resistência sistémica adquirida (SAR) 
desenvolve-se após um período de vários dias depois da infec¬ 
ção inicial (Ryals e eols., 1996). A resistência sistémica adquirida 
parece resultar dos níveis aumentados de certos compostos de 
defesa jà mencionados, incluindo quitinases e outras encimas hh 
drolfticas. 

Embora os mecanismos de indução de SAR sejam ainda des¬ 
conhecidos, um dos sinais endógenos é provavelmente o ácido 
salicítíco. O nível desse derivado do ácido benzóico, um com¬ 
posto 



aumenta drasticamente no região de infecção após o ataque ini¬ 
cial estabelecendo a SAR em outras portes da planta, embora n 
ácido salicilico não seja ele próprio um sinal móvel {Figura 13.27). 

Além do ácido salicilico, estudos recentes sugerem que seu 
éster metí l,o mehl salidlato, age como um sinal volátil, indutor do 
SAR, que é transmitido para partes distantes da planto e até para 
plantas adjacentes (Shulaev e cols., 1997). Assim, mesmo na au¬ 
sência de ujn sistema imunoLógica como aquele presente em mui¬ 
tos a nim a i s, a s p la nta s d cse nvol ve ram m ecan i sinos v \ a borad os para 
se protegerem de microrganismos patogênicos. 


RÉSUJVIO 


As plantas produzem uma enorme variedade de substâncias 
qiii- não apresentam função aparente nos processos de crescimen¬ 
to e desenvolvimento vegetal, sendo,, portanto, classificadas como 
metabúlitos secundários. Os cientistas têm especulado que esses 
compostos protegem as plantas de predadores e patógenos com 
base na sua toxicidade è na capacidade de repelir herbívoros e mi¬ 
crorganismos quando testados m vihw Experimentos recentes em 
plantas que apresentam expressão alterada dos metallitos secuii- 

P or meio âe técnicas de biologia molecular, têm permitido 
confirmai o papel de lais compostos na defesa vegetal, 

dá três gj upns principais de metabólitos secundários; os ter- 
pmos, os fcnois e os compostos nitrogenados. Os terpeiws, furma- 

ÍMpr ! mCaS de «rbo«* m toxinas e 
delerrenles para muitos herbívoros. 

Os_compostos fenólicos, sintetizados primeiramente a partir 

íuncLs iInn S 1* d ° 1 ddu chit l uímico ' desempenham várias 

lunçoes importantesnasplantas.Alignina fortalece mecanicamente 

V P‘ rcde!> °’ lulares - üs Pimentos flavonóides agem como uma 

t W Ullravi0lela e «» «r-Lcsp™ pT- 

mzadores e dispersares de sementes. Por último a lijcnlna J. fli 

vuiKiicles e outros compostos fenólicos atuam na defesa'clirta 
lierbivona e patógenos. conlra 

nííl J* dü lerceiro grupo, os melabólitos secundários 

cidos^ammâíic an a partir de aminoã- 

cidos aromáticos, üs compostos como alcalóides, glicosídeos ria- 
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FIGURA 13,27 A infecção inicial do patógeno pude aumentar ,t 
resistência a ataques futuros peto desenvolvimento da resistência 
sistémica adquirida. 


nogênieos, glucosinoLitos, amínoãddos não-protékos e inibidores 
de proteases protegem as plantas contra vários herbívoros. 

Ao longo da evolução, os vegetais desenvolveram múltiplos 
mecanismos de defesa contra patógenos microbianos. Alem dos 
metabólítos secundários antimicrobianos, algu ns dos quais são for¬ 
mados antes do ataque e outros, induzidos peia infecção, outros 
modos de defesa incluem a construção de barreiras de polímeros à 
penetração do patógeno o a síntese de enzimas que degradam a 
parede celular do patógeno. Além disso, os vegetais utilizam siste¬ 
mas específicos de reconhecimento e sinalização permitindo a rá¬ 
pida detecção do patógeno e o inicio de uma resposta de defesa. 
Uma vez infectadas, algumas plantas desenvolvem imunidade aos 
a ta q ti.es s u bseq ü en t es. 

Por milhões de anos, os vegetais têm produzido defesas con¬ 
tra a herblvoria e o ataque de microrganismos. As plantas com 
sistemas de defesa eficientes tendem a deixar progénie maior do 
que aquelas que apresentam menor proteção, de modo que a ca¬ 
pacidade de produzir compostos de defesa efetivos tem se toma¬ 
do ampla mente estabelecida no reino vegetal Em resposta, muitas 
espécies de herbívoros e microrganismos têm desenvolvido a ca¬ 
pacidade de se alimentar ou de infectar plantas que contenham 
metabolitos secundários sem serem afetados negativa mente, pms- 
sao essa de herbívoros e patógenos que tem levado à .seleção de 
novos produtos de defesa nos vegetais. 

O estudo dos metabólítos secundários vegetais apresenta mui¬ 
tas aplicaçoes prá ticas. Pelo valor dasuasati vid ades biológicas con* 
ira herbívoros e microrganismos, muitas dessas substâncias são 
u í;i 1 i zadas co merci a I m en te com o m se ti ci d a s, fu n gici das e meo i£ 1 ‘ 
mentos, enquanto outros sao usados como írágrãncias, aromai- 
zantes, drogas de uso medicinal e materiais induslfiais 0 
melhoramento de plantas cultivadas, quanto à produção de maii>- 
,es níveis de produtos secundários, tem possibilitado a redução '■I- 1 
iiLCussidade de alguns pesticidas de altos custos e riscos. Entaetan- 
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í0 íilgiinscdsos tem >\do necessário redigir os níveis de meb 
Kfòtás secundários para minimizar a sua toxicidade a humanos c 
animai? domtteticos. 


Materiaí da Internet 


Tópicos da internet 

13.1 Btrutura de vários friterpenos 

São apresentadas as estruturas de vários triterpenos 

13.2 Rota do ácido chiquímico 

£ apresentada a rota bioquímica para síntese de amino- 
ã eidos aromáticos, os precursores dos compostos fenó- 
íicos. 

13.3 Estrutura química detalhada de uma porção da molé¬ 
cula de lignina 

É descrita a estrutura parcial de uma molécula hipotéti¬ 
ca de lignina de faia (fiapus silvsticB}. 


Ensaios da Internet 

13.1 Esclarecimento sobre a função dos metabolitos secun¬ 
dários 

Plantas selvagens de tabaco usam alcalóides e terpenos 
para defenderem-se contra herbívoros 

13.2 fungos simbiontes produtores de alcalóides 

Os fungos endofíticos podem promover o crescimento 
vegetal, aumentar a resistência a vários tipos de estres¬ 
se e agir como ''mutua listas ' 1 na defesa contra herbívo¬ 
ros. 
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Cada célula viva contem um conjunto de instruções para a 
construção do organismo, consistindo de genes organizados 
linearmente na forma de cromossomos. Esse conceito funda¬ 
mental da biologia leve início com Mendel e seus estudos com 
ervilhas, em Ufco, culminando com a descoberta da estrutura 
do DNA., por Wabon e Criek, em 1 L| ?>. Mas a história conti¬ 
nuou... Um novo campo de biologia molecular surgiu com 
ênfase na estrutura, na replicação e na expressão de genes. Os 
genes codificam as proteínas e a elucidação do complexo me¬ 
canismo envolvido na transcrição e na tradução foi um dos 
primeiros triunfos dessa área da biologia molecular. Mais re¬ 
centemente, os biólogos moleculares têm procurado entender 
como a expressão gênica é regulada, tendo sido descoberto 
que as "instruções" genéticas encontradas nos cromossomos 
são incompletas sem a ação de proteínas de regulação presen- 
Ils, no citoplasma que controlem essa expressão, Neste capi¬ 
tulo, serão revisados os conceitos básicos de expressão gênica 
em procariontes e em eucanontes. 

Enquanto os biólogos moleculares estudavam funções 
celulares a partir do gene, os biólogos que se ocupam do de¬ 
senvolvimento rastreavam os sinais que regulam tanto o de- 
H- n volvi mento interno quanto o externo, a partir da superfície 
'.i.luljr. Elo descobriram que os sinais para o desenvolvimen- 
ll1r lais como luz ou hormônios, incluem receptores específi- 
UIS ^ requerem uma amplificação na forma de ''mensageiros 
secundários", Basicamente, Jtals mensageiros regulam as ati- 
K a cs dos pi üí esses cruciais, como, por exemplo, transpor- 
v e membrana ou expressão gênica, os quais levam ás 
respostas fisiológicas ou de desenvolvimento. Assim, blólo- 
gos moleculares e do desenvolvimento abordam o mesmo pro- 
d lema a parbr de direções opostas, A segunda parte deste 
capitulo fornece uma visão geral dos vários mecanismos de 


TAMANHO, ORGANIZAÇÃO E COMPLEXIDADE DO 

GENGMA 

A maioria dos genomas hapíóides de plantas contém de 
20.000 a 30.000 genes. 

EXPRESSÃO GÊNICA EM PROCARIONTES 

As proteínas que se ligam ao DNA regulam a transcrição 
em procariontes. 

EXPRESSÃO GÊNICA EM EUCARIÜNTES 

Os transcritos nucleares em células eucariótkas 
necessitam de processamento. 

Vários mecanismos de regulação pos-transcrirional tem 
sido identificados, 

A transcrição em eucariontes é modulada por sequências 
reguladoras de ação c/s. 

Os fatores de transcrição contêm motivos estruturais 
específicos. 

As proteínas homeodomínio constituem uma classe 
espectaf de proteínas héJíce-volta-hélice, 

Os genes eucarióticos podem ser regulados 
coordenadamente, 

A rota da ubiquitína regula a redidagem de proteínas, 

TRANSDUÇÃO DE SÍNAL EM PROCARIONTES 

As bactérias empregam sistemas reguladores de dois 
componentes para perceber sinais extraceluJares. 

A osmolaridade é detectada por um sistema de dois 
componentes. 

Os sistemas de dois componentes relacionados foram 
identificados em eucariontes, 

{Co/í f/nua) 
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sinalização encontrados ms cúlulíis. Os modelos iipresenLi¬ 
ei os são provenientes de sistemas animais e de microrganis¬ 
mos, nos quais esses mecanismos foram descobertos, Os 
mecanismos relacionados em planlas serão discutidos nos vá¬ 
rios capítulos do fextò destinados ao desenvolvimento, à luz 
e aos hormônios. 


TRANSDUÇÃO DE SINAL EM EUCARtONTES 
Duas classes de sinais definem duas classes de receoto 
A maioria dos receptores de esteróides age como fa t J es 
de transcrição, ores 

Os receptores da superfície celular podem mteraqír com 
as proteínas G, 3 yrn 

As proteínas G h et erotrimé ricas alteram-se entre as 
formas ativa e inativa, 

A ativação da adeniiil cidase aumenta o nível de AMP 
ciciico, 

A ativação da fosfolipase C inicia a rota do IP^ 

IP 5 abre os canais de cálcio no RE e no tonoplasto, 
Ríbose-ADP cíclico funciona como mediador na liberação 
intracelular de cálcio, independentemente da 
sinalização de IP*. 

Algumas proteínas quinases são ativadas pelo comnle™ 
cálcio-calmodulina. 

As plantas contém proteínas quinases dependentes do 
cájlio. 

O diacilglkeroi ativa a proteína quinase C. 

A fosfolipase A 2 gera outros agentes sinalizadores 
derivados de membrana, 

No sistema da visão dos vertebrados, a proteína G 
heterotrimérica ativa a fosfodiesterase GMP cíclico. 

0 óxido nítrico estimula a síntese do GMPc, 

Os receptores de superfície celular podem ter atividade 
catalítica, 

A interação do lígante às tirosína quinases receptoras 
{RTK) induz a autofosforilação. 

As proteínas intracelulares de sinalização que se ligam as 
RTKs são ativadas por fosforilacão. 

Ras recruta a Raf para a membrana plasmática, 

A MAP quinase ativada ingressa no núcleo, 

Os receptores de quinases vegetais são estruturalmente 
similares aos receptores de tirosina quinase 
encontrados em animais. 


RESUMO 




Capítulo 

15 


Paredes celulares: 
estrutura , biogênese 
e expansão 


AS CÉLULAS VEGETAIS, DE MODO DIFERENTE DAS ANIMAIS, são deli¬ 
mitadas por uma parede re In ti va mente delgada, mas mecanicamente forte. Essa 
parede consiste de uma mistura complexa de pollssacarídeos e outros políme¬ 
ros, secretários pela célula e reunidos em uma rede organizada por meio de 
ligações cova lentes e não-cova lentes. As células vegetais contêm, além disso, 
proteínas estruturais, enzimas, polímeros fenòlicose outros materiais que mo¬ 
dificam as características físicas e químicas da parede, 

As paredes celulares de procariontes, fungos, algas e plantas são distintas 
entre si quanto à composição química e â estrutura microscópica, ainda que 
todas tenham em comum duas funções primordiais: regulação do volume e 
determinação da forma da célula. Todavia, conforme sem visto, as paredes ce¬ 
lulares de plantas têm adquirido funções adicionais que não são aparentes nas 
de outros organismos. Em decorrência dessa diversidade de funções, a estru¬ 
tura e a composição das paredes celulares vegetais são complexas e variáveis. 

Além dessas funções biológicas, a parede celular vegetal é importante 
em atividades humanas ligadas à economia. Como um produto natural, a 
parede celular vegetal é usada comercial mente para a fabricação de papel, as 
manufaturas têxteis, as libras (algodão, linho e cânhamo, entre < nitros), car¬ 
vão vegetal, construção civil e distintos produtos madeireiros. Um outro uso 
importante de paredes celulares vegetais é sob forma de polissacarídeos ex¬ 
traídos, os quais são modificados para o fabrico de plásticos, filmes, tintas, 
adesivos, géis e espessa d ores em uma ampla variedade de produtos 

Como a reserva mais abundante de carbono orgânico na natureza, a paa j - 
de celular vegetal também participa no processo do fluxo do carbono através 
dos ecossistemas. As substâncias orgânicas Sue constituem o húmus do solo e 
que melhoram a sua estrutura e a sua fertilidade são derivadas de paredes 
celulares. Por fim, como uma fonte importante de matéria-prima em nossa die¬ 
ta., é um fator relevante na saúde e na nutrição humana. 

Neste capítulo será feita uma descrição da estrutura geral e composição 
de paredes celulares, bem como dos mecanismos da síntese e secreção de ma¬ 
teriais de parede celular. Após, ve ti ficar-se-á o papel da parede primária na 
expansão celular. Os mecanismos de cresciruenlo apical serão confrontados com 
os de crescimento difuso, em particular quanto ao estabelecimento da polari¬ 
dade da célula e o controle da sua taxa de expansão. Ao final, gemo descritas as 
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alterações dinâmicas na parede JacéJuJa que frequentemente acom¬ 
panham a sua diferenciação, junto com o papeí de fragmentos de 
parede celular como moléculas de sinalização. 


A ESTRUTURA E A SÍNTESE DAS PAREDES CELULARES 
VEGETAIS 


Se m pa rede cel u la r r a s pi a n ta s sc riam o rga n is jn os mui to d i fo¬ 
rço í es do que conhecemos. De fato, a parede celular e essencial 

para muitos processos no crescimento, no desenvolvimento, na ma¬ 
nutenção e na reprodução da planta: 

• As paredes celulares determinam a resistência mecânica de 
estruturas vegetais, permitindo-lhes a alcançar grandes altu¬ 
ras. 

• As paredes promovem a junção da células, evitando que des¬ 
ligem e se separem. TaI processo de impedimento do movi¬ 
mento celular contrasta marcada mente com a situação em 
células animaise determina a maneira pela qual as plantas se 
desenvolvem (ver Capitulo ]6). 

• Como um rígido revestimento envolvendo a célula, a parede 
celular alua como um "ewsqueleto" que controla a forma e 
possibilita (i desenvolvimento de altas pressões de turgor. 

• A moríogénese vegetal depende, em larga escala, do controle 
das propriedades da parede celular, pois o crescimento ex¬ 
pansivo de células vegetais é limitado sobretudo pela capaci¬ 
dade de expansão da parede celular. 

• A parede celular é necessária para as relações hídricas nor¬ 
mais cte plantas, pois determina a relação entre pressão de 
turgor c volume celular (ver Capítulo Tj. 

• O li uxo de ma ssa d e água no xilem a ex ige u ma pa rede meca¬ 
nicamente rígida, que resista a colapso provocado por pres¬ 
são negativa no xilema. 

• A parede atua como uma barreira a difusão, limitando o ta¬ 
manho de macromoléculas que podem alcançar a membrana 
pl asmática a partir do exterior, alem de ser a principal barrei¬ 
ra estrutural â invasão de patógenos, 


NTiito do carbono assimilado na fojbssíntese é transformadi 

em polissacarídeos de parede. Durante fases específicas de desen 

volvimento, esses polímeros podem ser hidrolísados em seus açu 

cares constituintes, passíveis de serem usados pela célula pari 

formar novos polímeros. O fenômeno é mais notável em muita 

sementes nas quais os polissacandeos do endosperma ou dos co 

i edones funcionam sobretudo como reservas nutritivas. Ademais 

os oJigos^candeos componentes da parede celular podem atua 

X m e ¥ las dc Smali2a ^° importantes durante a diferencia 

Ç 0 Cebl 7- bem cpmo P° r do reconhecimento de patóee 
nos e stmbiontes. y h 

A diversidade de funções da pa rede celular vegetal exige um; 
estrutura d.versa e complexa. Esta seção iniciará com uma Cl 
descrição da morfologiâ e arquitetura básica de paredes celulares 

discutidas.. organização, a composição e a sintes; 
paredes celulares primárias e secundárias. 


As paredes celulares possuem arquitetura variada 


As seções coradas de tecidos vegetais revejam q Ue a D 
celular não é uniforme, mas varia muito m aparência ç a \'"' 
ção, conforme o tipo de célula (Figura 15.1). As paredes ceb!^" 
do párenqiuma cortical são em geral delgadas e tem poucas ca 
turísticas distintivas. Por outro lado, as paredes de algumas célT" 
especializadas, tais como as células da epiderme e do colfer ^ ' 
as fibras do floema, os elementos traqueais e outras formas d 
clerênquima têm paredes espessase multicamadas. Frequentem^ 
te, tais paredes apresentam uma estrutura complexa J T" 
impregnídas com substâncias específicas, tais como ligraha m 
na, suberina, ceras, sílica ou proteínas estruturais. 


Os lados de uma parede que delimitam uma célula podem 
também variar em espessura, substâncias impregnadas, omm^n 
laçáo, freqüéndá de pon tenções e plasmodesrrms. A parede exler- 
na da epiderme, por exemplo, é geralmente muito mais mm 
que as dem3is paredes celulares; além disso, ela não tem plasmei 
desmas e é impregnada com cutína o ceras. Nas células-guarda « 
lado da parede adjacente ao estiolo é muito mais espesso que as 
paredes dos demais lados da célula. Tais variações na arquitetura 
da parede de uma única célula refletem a sua polaridade e funções 
diferenciadas, além de se originarem da secreção definida de com¬ 
ponentes de parede para a superfície celular. 

Apesar dessa diversidade morfológica, as paredes celulares 
comumente são classificadas em dois tipos principais: primárias e 
secundárias. As paredes primárias, formadas por células em tres- 



Epiderme 

Córtex 

Fibra-s do floema 

Floema 

Càrmbio 


Medula 


FJGLÍRA 15.1 Seção transversal de um caule de trevo (Trifvhuiu), 
mostrando células com morfologia de parede variada. Observe as 
paredes ahamente espessadas das fibras do floema (fotografia lanics 
Solliday/Biological Photo Service). 
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cimento, sãa via de regra, consideradas nlcwspedalizadas e se¬ 
melhantes, quanto á arquitetura molecular, em todos tipos celula¬ 
res, Todavia, a utEra -estrutura de paredes primárias também mostra 
ampla variação. Algumas paredes primarias, como as de parón- 
quima de bulbo da cebola, são muito delgadas (100 nm) e de arqui¬ 
tetura simples (Figura 152). Outras paredes primárias, tais como 
as encontradas no colê^uima ou na epiderme (Figura 153), po¬ 
dem ser muito mais espessas e consistir de camadas múltiplas. 

As paredes secundárias, por sua vez, fórmam-se após cessa- 
du o crescimento da célula. As paredes secundárias podem se tor¬ 
nar altamente especializadas m estrutura e composição, refletindo 
o estado diferenciado da célula. As células de xiJema, tais como as 
encontradas na madeira, são notáveis por possuírem paredes se¬ 
cundárias altamente espessadas, reforçadas por lignina (ver Ca¬ 
pítulo 13)- 

L ma camada delgada de material, a lamela média, pode, em 
geral, ser vista na junção das paredes de células vizinhas. A com¬ 
posição da lamela média difere do restante da parede, pois ela e 
rica em pectina e contém proteínas diferentes, quando comparada 
com a massa da parede Sua origem pode ser acompanhada na 
placa celular formada durante a divisão da célula. 

Como o Capítulo I mostrou, a parede celular via de regra e 
penetrada por canais estreitos rev estidos de membrana, denomi¬ 
nados plasmodesmas, que ligam células vizinhas. Os plasmo des- 
mas funcionam na comunicação entre células, permitindo o 
transporte passivo de moléculas pequenas e o transporte ativo de 
pr<iteínas v ácidos nucícicos entre citoplasmas de células adjacentes. 


A parede primária é composta de mkrofibrilas de celulose 
inseridas em uma matriz de políssacarideos 

Nas paredes celulares primárias, as microíibrihs de celulosé 
são implantadas em uma ma triz altamente hidratada (Figura 15.4). 
Tal estrutura fornece resistência e flexibilidade. No caso de pare¬ 
des celulares, a matriz consiste de dois grupos principais de polis- 
sacarídeos, em gerai chamados de hemiceluloses e pectinas, iriãis 
uma pequena quantidade de proteína estrutural. A matriz de po 
lissacarideos consiste de uma variedade de polímeros, que podem 
variar de acordo com o tipo de célula e com a espécie vegetal (Ta¬ 
bela 15A), 

Esses pnlissaearideos são denominados de acordo com os açú¬ 
cares principais que contém. Um glucano, por exemplo, ê um polí¬ 
mero constituído de glicose, um xílano é feito de xilose, um gãMçMoé 
constituído de ga lactose, e assim por diante, Gliçnm e o termo ge¬ 
ral para um polímero formado de açúcares. Para políssacarideos 
ramificados, a estrutura básica é geralmente indicada pela última 
parte do nome. 

Q xilaghicaim, por exemplo, tem uma estrutura básica de glu- 
cano (uma cadeia linear de resíduos de glicose} com rilose ligada a 
ele nas cadeias laÊerais;ox^^’^rr.VíUím/iíi , iírtí.r//riurt tem urna estrutura 
básica de xilano (constituída de sub unidades de xitose) com ácido 
glucurônico e cadeias laterais de arabinose, Entretanto, um nome 
composto não indica necessariamente uma estrutura ramificada, 
GhiCQtnmmo, por exemplo, é a denominação do polímero que con¬ 
tém glicose e manose em sua estrutura básica. 


(A) 



200 nm 



_ > 

?OQ nrn 


cSr A JtLSSÍÍK^ parênquima da cebola. (A) Esla vista frontal de fragmentos de pan-dc 
pequunas dypnjssõts sun^rf 7*1 - v Observe que a parede assemelha-se a uim lâmina muilo Jm.i ébm 

- 1 h lexões de plasrnüdcsmas wr Cími l 1l)S # W Mfe onde es.taa concentradas 

técnica da réplica por sublim - ^ ^ aSr ^ V] f^ fríjnhiJ de uma paredecelular foi preparada por meto da 

IMcCann C cola; 1990 , cedsdJ^È-,V.r T ] í:Il) " usslr,L ll ^ribr da parede celular 
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FIGURA IS.3 Itotromiemgraíia da 

parede tTÍulíír extmiti lI.t épidíTrm 1 , na 
região de avsrimenlo de um Inppcotiín 
dü feijoeiro* São visíveis c^m.itííis 
miill i pias dentro da pa red v . A s ca a nu d as 
internas são mais espessas e mais 
definidas do que as camadas ex lemas, 
porque éslas s.iú as regiões mais velhas 
da parede e foram estendidas e 
adelgaçadas péla expansão celular 
(Róknd c cok. 19® 
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FIGURA 15.4 Diagrama esquemático dos principais componentes estruturais da parede celular primária 
e seu provável .irriiupc A-- mieroíibrilas de celulose são revestidas com hemicdolnses (como o 
\[ i ig ui .Li iu), que podem também ligar as micro fibrilas entre si. As pectinas formam um gel de matriz de 
ligaçaí>, talvez interagindo anu proteínas eslmlurab (Bretl c Waldmn, 19 %). 
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TABELA 15.1 



Pollssacarídeos de nraírii 


Pectinas 


Hemcgalacturonano 

Ramnogalaetufonano 

Arabinano 

Galactano 


Hemicelutose* Xitcglucano 

Xilano 

Glucomarsano 
Arabinoxilano 
Calose fl-(1 ‘BJD-gliJcano 
|i,(l_p3 j 1-.^)D-gJucano 
[apenas gramineas] 


Lignina (ver Capitulo 13) 

Proiemas estruturais (ver Tabela 15 2) 


As microfibrilas de celulose são estruturas relativa mente ri- 


^idjs que contribuem para a resistência e a predisposição estrutu¬ 
ra [ d ,i pa red e cr lula r. Os gl u ca nos individuais que con sti tu e m a 
nucrofibrila estão firmemente alinhados e ligados entre si, forman¬ 
do uma íita alta mente ordenada (cristalina), que exclui água e é 
relativa mente inacessível ao ataque enzima tico, Como resultado, 
a celulose é muito forte, muito estável e resiste á degradação. 

As hemiceiuJoses são polissacarídeos flexív eis que caracte¬ 
rística mente lígam-se a superfície da celulose. Elas podem formar 
correntes que reúnem microfibrilas de celulose em uma rede coesa 


(ver Figura 15-1} ou podem funcionar como um revestimento des¬ 
lizante para impedir o contato direto entre microfibrilas. Uma ou¬ 
tra denominação para tais moléculas é çlncrmos rfc ligação cruzada, 
nus neste capítulo será usado o termo mais tradicional: Itemrcdíf/i)- 
ses. Conforme será descrito poste riormente, o termo hemkelulose 
abrange vários tipos diferentes de poüssacarídeos, 

As peclínas formam uma fase gel hidratada na qual está im¬ 
plantada a rede celulose-hemicelulose. Elas atuam como preenchi - 
mentu hidrofílico, impedindo a agregação e o colapso da rede de 
celulose. Elas estabelecem também a porosidade da parede celular 
paul as macromoléculas. Como as hemiceluloses, as pectinas in¬ 
cluem vários tipos diferentes de polissucarídeos. 

N ã l •( se con heçe ex a ta men te < > pa pel da s pro te í nas estmt u ra ís 
e parede. Por outro lado, sabe-se que elas podem adicionar resis- 
,^ CI j mtíC âníca ã parede e tomar parte na construção propriamente 
c 5 a de outros componentes de parede. 

A paredí primária è composta de aproximadamente 35".. de 
IT®' „n'í„ de hemiceluloses e 35% de pediras, com talvez. I a 
- ■ e proteína estrutural, sobre uma base de matéria seca. No eii- 
anto podem ser encontrados desvios grandes desses valores. As 

feTAíwJ c ® lco F ,tllos d « granwHjas. P‘>> exemplo, consistem de 
a, dc ' hemi “ lu| wes, 20 a 25% de celulose e apenas cerca de 
in.ví 6 P“ b , nas ' As paredes do endosperma de cereais são consli- 
das pnncipalmente (cerca de 85%) de hemiceluíi m - \s pares 
es secundarias apresentam tipicamente conteúdos celulósicos 

muiU> mais 4íOS, 


Neste capítulo, será apresentado um modelo básico da pare¬ 
de primária, mas esteja ciente de que as paredes celulares possu¬ 
em uma diversidade muito maior do que este modelo sugere. A 
composição dos políssacarídeos da malriz e das proteínas estrutu¬ 
rais em paredes varia muito entre espécies diferentes e tipos celu¬ 
lares í Carpi ta e McCann, 2000). Digno de noto é que, em gromíneas 
e espécies relacionadas, os polissacarídeos mais importantes da ma¬ 
triz diferem daqueles que formam a matriz da maioria das outras 
plantas é terrestre (Carpita, 19%). 

A parede primária contém também muita água, localizada na 
matriz, a qual tem, ta vez, / a a de água. O estado de hidrata¬ 
ção da matriz é uni determinante importante das propriedades fí¬ 
sicas da parede; por exemplo, a remoção da água terna a parede 
rígida e menos extensível. Este efeito de endurecimento causado 
pela desidratação pode exercer um papel na inibição do cresci mento 
por déficits hídricos. Nas seções a segui r t examinar-se-á mais deta¬ 
lhada mente a estrutura década um dos polímeros importantes da 
parede celular. 

As microfibrilas de celulose são sintetizadas na 
membrana plasmátka 

A celulose é uma micro fibrila firmemente empacotada de ca¬ 
deias lineares de t>glicose com ligações fi-( í ->4) (Figura I5.5 e To- 
pico 15.1 ns Inf.c-r. i. Devido a configuração espacial altemante 
das ligações glicosídicas que unem resíduos de glicose adjacentes, 
a unidade de repetição da celulose é considerada a celobiose, um 
díssacarídeo de D-glíçose com ligações (T-í l—>4). 

As microfibrilas de celulose são de comprimento indetermi¬ 
nado e variam consideravelmente em largura e grau de ordem, 
dependendo da fonte. As microfibrilas de celulose em plantas ter¬ 
restres, por exemplo, ao microscópio eletrónico, parecem ter 5 a 12 
nm de largura, enquanto aquelas formadas por algas podem ter 
acima de 30 nm de largura e ser mais cristalinas. Essa variedade 
em largura corresponde a uma variação no número de cadeias pa¬ 
ralelas que constituem a secção transversal de uma míerofibrila — 
estima-se que existem aproximadamente 20 a 40 cadeias indivi¬ 
duais nas microfibrilas mais delgadas. 

A estrutura molecular exata das microfibrilas de celulose ain¬ 
da é desconhecida. Os modelos atuais da organização microfibri- 
lar sugerem que da tem uma subestrutura constituída de domínios 
altamente cristalinos unidos por regiões "amorfas" menos organi¬ 
zadas (Figura 15.6). Dentro dos domínios cristalinos, os glucanos 
adjacentes estão altamente ordenados e unidos entre si por liga¬ 
ções não-cova lentes, tais como ligações de hidrogénio e interações 
hidroínhicas. 

As cadeias individuais de glucano da celulose são compostas 
de 2.000 a mais do que 25.000 resíduos de glicose (Brown e cols., 
1996}. Tais cadeias são suíiricn temente longas (cerca de i a i pm 
de comprimento) para se estender ao longo de múltiplas regiões 
cristalinas e amorfas dentro de um microfibrita. Quando a celulose 
é degradada — por celuLises fúngicas, por exemplo —, primeira- 
me n te são d egr, i d a d as, i s reg i ões ã mor f as., I ibo ra n d o pec| ue n as ens- 
talitas, consideradas como correspondentes aos domínios 
cristalinos da microiihrila. 

A ligação não-cova lente extensiva entre gkreanos adjacen¬ 
tes dentro de uma míerofibrila de celulose oferece a essa estrutu¬ 
ra propriedades extraordinárias. A celulose Eem uma íjJi.j 
resistência elástica, equivalente a do aço A celulose e lante - n 
iiv-oliive1, quimicamente estável e relatmunentc imune a ■ - 





















344 Capítulo 15 



(A) Hexoses 


H 

P r> Galactose 


(B) Pentoses 


P D-Xífosé 



H 

(J-o-GJkúSíè 



H 

p-^-Arabinase 



Jkí-Manose 



OH 

íi-iD-Apiose 


(C i Ácidos urõnrcos 


L Açúcares deóxi 



a-L-Àcido gálacturòrnco ÍGalA) 



a-L-Ramnosé (Rha) 



a-L-Àcido olucurônico (GlcAJ 


a-L-Fucose (Fuc) 



í E ;• Ceíohiose 


Glicosil 


Glicose 


CURA 15.5 btmturas da conformação de açúcares comumenle 
encontrad^ em paredes celulares, (A) Hexuses (açúcar de seis 
urbanos), (B) Pentoses (açucares de dna) carbonos), (Q Âddos 
uromcos (açucares ácidos), íD) Açúcares deóxi. íEj Gdobiose 

(mostrando a ligação |Í-(1^4)D entre dois resíduos de glicose em 
orientação invertida), & 


que químico e enzimâtico. Tais propriedades fazem da crlni 
tim excelente material estrutural para formar uma parede r, s i 
forte. ,ular 

As evidencias obtidas através da micros copia eletrônica má 
cani que as microfibrilas dç celulose são sintetizadas porcomok 
xos proteicos grandes e ordenados denominados rosetas'd 
partículas ou complexos terminais, que estão implantadas r- 
membrana plasmática (Figura 15.7) (Kimura e cols.. 1999 ) Es . a 
estruturas contém muitas unidades de celulose smtase, a enzííT 
que sintetiza os | 3-{1 ~>4)i>gkicanos individuais constituintes d' 
micro fibrila (ver Tópico 15 2 na Internet), 

A celulose sintase, localizada no lado citoplasma tico da mem . 
brana plasmática, transfere um resíduo de glicose de um doador 
de açúcar do nudeotidco para a cadeia de glucano em crescimen¬ 
to- Os esterol-gíicosídeos (esteróis ligados a uma cadeia de dois ou 
très resíduos de glicose) servem como iniciadores ou aceptoM ini¬ 
ciais, para começar o crescimento de uma cadeia de glucano (P enLJ 
e cols., 2002). O csterol é retirado do glucano por uma endogluca- 
nase e a cadeia de glucano em crescimento é, então, deslocada pela 
membrana para 0 exterior da célula, onde, junto com outras cadei¬ 
as de glucanos, cristaliza em uma microfibrila e interage com xik> 
gl uca nos e outros polissacarídeos da matriz. 

O doador dè açúcar de nudeotídeo é provavelmente a uridi- 
na difosfato f>glicose (UDP-glicose), Evidencias recentes sugerem 
que a glicose usada para a síntese de celulose pode ser obtida da 
sacarose (um d issacarí deo composto fiutose e glicose) (Amor ecols,, 
1995; Salnikov e cob., 2001). Segundo esta hipótese, a enzima sa¬ 
carose sintase atua como um canal metabólico para transferência 
da glicose tomada da sacarose, via UDP-glirose, para a cadeia de 
celulose em crescimento (Figura 15,8). 

Após muitos anos de pesquisa, os genes para celulose sintase 
em plantas superiores foram isolados (Pear e cols,, 1996; A rio li e 
cols., 1998; Holland e cols., 2000; Richmond e Somervííle, 2000 ), 
Em Arahitiopsis, as celulose síntases são parte de uma grande famí¬ 
lia de proteínas, cuja função pode ser sintetizaras estruturas bási¬ 
cas de muitos polissacarídeos de parede celular. 

A formação de celulose envolve não apenas a síntese de gln- 
cano, mas também a cristalização de cadeias múltiplas de glucano 
dentro da microfibrila. Pouco é conhecido sobre o controle desse 
processo, exceto que a direção do depósito da microfibrila pode 
ser orientada por microtúbulos adjacentes à membrana. 

Quando a microfibrila de celulose é sintetizada, ela fica depo¬ 
sitada em um meio (a parede) que contém uma ai ta concentração 
de outros polissacarídeos, com capacidade de interação e, talvez, 
de modificara microfibrila em crescimento. Os estudos sobre liga¬ 
ção in vitro têm mostrado que hemiceluioses, tais conto xilogluca' 
no e xilano, podem ligar-se à superfície da celulose. Algumas 
hemiceluioses também podem tornar-se fisicamente aprisionadas 
dentro da microfibrila durante a sua formação; assim, há uma re¬ 
dução da cristalinidade eda ordem da microfibrila (HayasH 1989) 

Os polimeros da matriz são sintetizados no complexo de 
Goígi e secretados em vesículas 

A matriz é uma fase altamente hidratada na qual estão im¬ 
plantadas as microfibrilas de celulose. Os principais polissàcaride- 
os da matriz são sintetizados por enzimas ligadas á membrana ao 
complexo de Goígi e sao liberados para parede celular ^ ia exoei to¬ 
se de vesículas minúsculas (Figura 15,9 e Tópico 15.3 na Inter- 
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Microfi brite 
de celulose 


Regiões 
arnüx fas 


Domínios cristalinos 


Cadeias [i-^ 1 —>4} glucano 


FIGURA 15-6 Modelo estrutural de uma mícroííbrUa 
de celulose. A microfibrila possui regiões de alta 
cristal ir idade entremeadas com glu canos menos 
organizados, Algumas hemicduíoses podem também 
ser aprisionadas na micmíihnla e ligadas à superfície. 


Hemifcefoloses ligadas 
a superfície e aprisionadas 
dentro d* microíibnte 


4 nnn 


Parede celuter 


Ligação gkosictica |í (1 -^4) 



Unidade de repetirão de cetobiose 


ne r tJ ; As e ^ imas responsáveis pela síntese são iiçikar-mtdcolh 
J - ,‘"' !lJll . jLlh :^^í4Kuj;qrrroós, Tais enzimas transferem monos: 
M j n eos de açucares de núcleo tíd*«s para a extremidade em cn 
c nt-nto da cadeia de pnlíssacarídeos 

Ao contrário da celulose, que forma uma microlibnla crista 

□iW, PU 1S f PC ? ndí0S da míltriz ' muiUl mmos ordenados, sào f 
um- ,' mene deKn ‘ os como aowios. Esse carater não-cristalin. 
r , da estrutura de tais f olissacaridfeOS - sua o 

rn j Tcíl y i lca ^ a e não-linear. Todavia, estudos por espect n 

htmir.a.a' 1 ' alíl para unia (,rtlcm parcial na orientado 
uk)s f e P^W na parede celular, provavelmente ms. 


tantede uma tendência física que estes polímeros tem de se toma¬ 
rem Lilinbados ao eivu longitudinal da celulose (Séné v cnlv. 1994; 
Wilson e co Is., 2ÜLHJ). 

As hemiceluloses são polissacarideos de matriz que se 
ligam à celulose 

As hemiedulioses constituem um grupo heterogêneo de pn- 
lissacarídj&g íbigum 35. KJ) que se ligam com firmeza a parede 
Tipicamente, são sulubilizadosde paredesdespectinadas, por meii 1 
de um álcali forte (1-4 M NaOK). Diversos tipos de hemicelulc > 
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Fl G URA 15-7 Síntese Lie celuJose pt-3a aH ii \n. (A I £A) 

f In. irnmKTu^nifiji nussíj \Muio niicroiíhrila* Je celulose 

m. I'iit sintetizadas no e\teríoi imediato à membrana 
plasmaI il ci. (Fl) Réplicas impressas por criofíatura, 
mostrando iv.n^vs L.nm anticorpos contra cclnfetst: 

Um campo de roseto* impressas (setas), enm sele rosetas 
nitidamenle iiieiUifodas e ema não. 0 detalhe apresento 
uma visão ampliada de duaspsE&s ivleeion tidas 
(complexos terminais), identificadas com iwmiiftpid. (O 
Diagramn esquemático, mostrando a celulose sendo 
sintetizada pelo complexo smtose de membrana ("roseto I 
estia presumida nriento-çaopor mícmtiibülos subjacentes 
HL',iloptosma (Ael deGunningeStecr 19%; Bde 
Kjmura e eols., 1999). 
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(glicose- 

CITOPLASMA 

FIGURA IS, 8 Modelo de síntese de celulose porum completo com 
multissubunidades contendo celulose sintase. Os resíduos de glicose são 
doados às cadeias de glucano em cresdiwento peta ÜDP-glícose (UDP-Q. 
A sacarose síntese pode atuar como um canal metabólico para transferir 
glk use tomada da sacarose para a UDF-glicost 1 1 -u a UDP-glieose pode ser 
obtida diretamenle do citoplasma (Delmer e Amor, 1945), 


são encontrados em paredes celulares; as paredes de tecidos dife¬ 
rentes e de espécies diferentes, por suo vez, variam quanto à sua 
ct>m pi >si ção em he m ice I u loses. 

Ma parede primária de dicotiledóneas (o melhor exemplo es¬ 
tudado), a hem icei ulose mais abundante e o xiloglucano (ver Fi¬ 
gura 15.1GA), Como a celulose, esse polissacarídeo possui uma 
estrutura básica de resíduos de ra-glicose com Ligações [Hl >4). 
Contudo, diferentemente da celulose, o xiloglucano tem cadeias 
laterais curtas que contêm xilose, ga lactose e, muitas vezes, uma 
fu cose terminal. 

Por interferir no alinhamento entre as estruturas básicas de 
glucano, essas cadeias laterais impedem a reunião de xiloglucano 
em uma microfibriín cristalina. Visto que os xiloglucanos são mais 
longos (certa de 50 a 500 nm) que o espaçamento entre microfibri- 
las de celulose (20 a 40 nm), eles têm potencial para ligar várias 
micro fife las umas às mitras. 

Variando com o estado de desenvolvimento e com a espécie 
vegetal, a fração de hemketuloses da parede pode conter também 
gra nd es q u a i i1 kl a d es de c >u tro s pol issa ca ríd eos i m por ta n f es — g I iu 
curonoarabinoxilanos (ver Figura 15J0B) e glucomananos, por 
exemplo. As paredes secundárias tipicamente contêm menos xilo¬ 
glucano e mais xilanose glucomananos, que também se ligam for¬ 
temente à celulose. As paredes celulares de grnmineas possuem 
apenas quantidades pequenas de xiloglucano e pectina, as quais são 
substituídas por glucuronoarabinoxilano e p-(l—>3;l-}»4)D-glucanó. 

As pectinas são componentes da matriz 
formadores de géis 

Como as hemkeluloses, as pectinas constituem um grupo he¬ 
terogéneo de políssacarídeos (Figura 15.11), caraderisticamente 



Parede celular 


Membrana plasmaucá 


, Corpo de 
/ Go-lga 


Reticulo 

en do plasma um 
rugoso 


Vesícula 
do RE 


Ves/cuia do corpo de Golgi 


PoEissücarideas da matriz 


FIGURA 15.9 Esquema d.i síntese e. libeniç.ín de 
pdissáearideos dá matriz para a parede celular, (H 
pulissac.mtdeos são sintetizados pur enzimas nu 
complexo do Gulgi é, após, ivtados para a p àtvxh 
pela fusão de vostVuJasde membrana .1 membrana 
plijsíiiáttca. 
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FIGURA 15-1D Estruturas parciais dv 
hefofceluloses comuns {para detalhes sob Te i 
nomenclatura de carboidratos, ver Tõpi< 0 ' 
1S.1 na Internet). (A) O xilogluunn tem 
uma estrutura básica de c^jHeoses (Qc) 
unidas por ligações ^(1.*4 om ram%. 

contendo D-xi!d& (X 3 -I) apresentando 
ligações p-{l ->h). Em alguns casos, gaJactosv 
íGaJ) e fuctise fEuc) são adicionados a tais 
cadeias laterais de xilose (B) Os 
glucuranoarabinoxilanos tém uma estrutura 
bfeira de D-xjlose (Xyl) com ligações |J. 
[l-r4i. Eles também podem ter cadeias 
laterais contendo arabinose (Ara), ácido 4-0- 
métibgluairónico «4-0-Me-n -í>GlcA) ou 
nutras açúcares (Carpi ta e McCann, 2000). 
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contendo açúcares ácidos, como ácido galacturõnico, e açúcares 
J outros, tais como rammjse, galactose earabinose. Às petünas são 
05 solúveis dos políssacarideos da parede, podendo ser ex¬ 
traídas com água quente ou com que la dores de cálcio. Na parede, 
as P^li^s também sao moléculas muito grandes e complexas, com- 
praias de tipos diferentes de polissacarídeos pécticos, 

„ _Alguns polissacarídeos péctícos possuem uma estrutura pri- 
muncí re la Iivamente simples, tal como o homogtilfícturúmnü (ver 
Fjgura 13dl A). Este pulissacarídeo, também chamado de àddo 
pmigQlacturfyíitv, e um polímero de resíduos do ácido gaducurô- 
nico com Ilações a*í1 A). A Figura 15,12 mostra uma secção 
e células pàrenquimáticas do caule de tabaco marcada por trh 
f J |J í^õresccntía, evidenciando a distribuição da celulose a do 
hom bga laci u ronano péc tia 1 . 

Lrna dias pectinas mais abundantes é o poÜssacarídeõ com- 
P k ' Ml r(ímtl O^(ik(turúnanó i ÍRG J), que tem uma estrutura básica 
longa e umá variedade de cadeias laterais (ver Figura 15,11 El), Essa 
molécula é muito grande e acredita-se que contenha regiões alta¬ 


mente ramificadas rpilosas", r. é, com cadeias laterais de a rabina- 
no e galactano) intercaladas com regiões não-mmifiçadas ("lisas") 
deli omoga Iactu ronan 0 (Figura 15.13AJ. 

Os polissacarídeos péc ticos podem ser muito complexos. Um 
exemplo notável é um polissacarídeo péctioo altamente ramifo' 
do denominado ramwfâjjfacturomtto II (RC II) (ver Figura 15.130, 
que contém ao menos 10 açúcares diferentes em um padrão com¬ 
plexo de ligações. Embora RG I e RG íí sejam nomes similares, è$ 
estrutura* dos fíie&nossão muito difertmtvs. As unidades de RG li po¬ 
dem apresentar ligações cruzadas por diésteres de borato (íshi e 
colâ., 1999) e são importantes pa ra a estrutura da parede Por exem- 
plc.), mutantes de Arabidüfòis que sintetizam um RC El alterado, in¬ 
capaz de ter ligação cruzada por borato, mostram anormalidades 
substanciais de crescimento íO'Mdf e cok, 2001). 

As pectinas tipicamente formam géis — rodes frouxas forma* 
das por polímeros altamente hidratados. São as pectinas que for¬ 
mam as geléias de frutos, Nos géis pécticos, os grupos carboxila 
íí éX j ) carregados de cadeias de pectina vizinhas são ligados via 
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A HomogfllfítUjronnno fHGAl 


H.CÕ 


re> Ramnogafecturonano I fRG 1} 




(Q S-A rabi nano . 



fj Arabincgalactano do tipo I 



FIGURA 1S.11 Estruturas parciais das pedi nas mais comuns (A) 
Homogalachironano, também conhecido como ácido poligalactiirôruco ou 
péc tico, é constituído de ácido D-galadurõmro (GalA) com ligações o - 
com resíduos ocasionais de rarufiosil que provocam uma torção na 
cadela. C)s resíduos de carboxila são íreqiiynlemente metil eslerifitados (B) O 
ramnogLiJacturiònano IÍRG IJ e uma perima muito grande e heterogénea, com 
umn c>simtura básica onde se alternam ácido o.-(1^4)u^a]acturónico (Ga IA) 
e tÂ v ~* )E>-ramnoso (Rha). As cadeias laterais estão ligadas ã ramnose e são 
compostas pnndpálmente de arabinams (C), gaiactanos e arabinotólã&nos 
rh iais ™™ faterals podem ser curtas ou bastante longas. Os resíduos de 
M C " C ^2m nKTS S<1 ° fre ^ üenteine,ite me(il esterificados (Carpita u 


mostrando ni rj í!l * ^ la ^ co marcada por tripla flmrescêiK 

delimitando um mmufr^^f^ c ^»la& piircnquimáticas adjacenti 

ieluk^el e as «ii^ Hf* m erctlular Acor azul édada pelo calcoílúur (cor. 

* 2# ,ndk r 3 % a ^ te doisantieorpi * 

hoEn-r. ■ i!aehimi«nA>S dAÍt ' K ‘ nt, ' s , *.S&Ggb. i mu ^logicamentedistintas) d' 
■ nogaldLturonano pwpco (cedida por W Wiltote), 
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Ca 2 -, que forma um complexo firme com pectina, Assim, pode for- 
mar-se uma ampla rede com pontos de cálcio, conforme ilustra a 
Figura Í5.13B. 

As pec ti nas estão sujeitas a modificações que podem alterara 
sua conformação e a ligação na parede. Muitos dos resíduos áci¬ 
dos são esterificados com meti!, aceti! è outros grupos não-identi- 
ficados durante a síntese no complexo de Golgi Tal esteríficação 
mascara as cargas de grupos csrboxiJa e impede as ligações do cál¬ 
cio entre pedinas, reduzindo, portanto, o caráter de gel da peclina. 


Umn vez que a pertína é secreta d a para a parede, os gnj pr>s 
éster podem ser remov idos por peclina estendes Encontradas na 
parede, revelando, assim, as cargas dos grupi>s carboxila e aumen¬ 
tando a capacidade da peclina de formar um ge! rígido, Pela cria, 
ção de grupos carboxíia livres, a desesterificação também aumemã 
a densidade de carga elétrica na parede, que, por sua vez, p Qc j e 
influenciar a concentração de íons na parede e as atividades de 
enzimas de parede. Além de serem conectadas por pontes de cál¬ 
cio, as pectinas podem estar unidas entre si por diferentes ligações 


(A) Eslruiura do famnògalatturonano i 



Cadeias laterais de a rabina no, 
e Ai abinogalaciano 

E ■, i r u i lí i a básiça do ác ido 
ramnose-galacturónko 


Hom ogalac turona no 


i w 

Segmentos Segmentos altamente ' / 

nào-rarmíicados ramifreados 



FIGURA 15,13 Estrutura da pectina. (A) Estrutura proposta 
de ramnogalactvironano I. contendo segmentos allamente 
ramificados intercalados com segmentos nàoramificados e 
uma estrutura básica de ramnose e ácido galact-umnico. (B) A 
formação de uma rede de pectina envolve pontes iònicas, por 
meio de íons de cálcio, dos grupos tarboxila (COO) não 
esterificados. Quando bloqueados por grupos metíl- 
este ri íi ca d os, os grupos carboxíla não podem participar desse 
ttpo formação de rede intercadeiá. Da mesma forma, a 
presença de cadeias laterais na estrutura básica interfere na 
formação da rede. (C) Estrutura de ramnoga lacturonano II 
(RGII) (B e C, de Carpita e McCann, 2000). 


(B) Ligação lõnica de rede de pectina através do cálcio 
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Metil éster 


ÍQ Dímepo de ramnogalaciuronanò; U íRG II) com irgações cruzadas por pontes de diéster de borato 
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TABELA 15.2 

Proteínas estruturais da parede celular 


Ciares efe proteínas efe parede celular 

Porcentagem de 
carboidratos 

localização tipka em: 

HRGP (61 koproteína rica em hidroxiprolina) 

-55 

Fl cerna, cambio, esclereídes 

pftP (proteína rica em pralina) 

-* 0“20 

Xilema, fibras, córtex 

GAP (proteína rica em glicma) 

0 

Xilema 


covalentós, incluindo ligações éster entre resíduos fenólicos, conv > 
o ácido fcrúlico (ver Capítulo 13). 

As proteínas estruturais se tornam ervtrecnjzadas na 
parede 

, \ I ém á us polis sa ca ríd eos p ri nc i pa i s d esc r i lo s na seçã o a n t e- 
rior, a parede celular contêm várias classes de proteínas estrutu¬ 
rais, as quais, em geral, são classificadas de acordo com sua 
composição predominante de aminoãcidos — por exemplo, glico- 
proteína rica em hidroxiprolina (HRGP), proteína rica em gfidna 
íGRPl, proteína rica em prolina IPKP) e assim por diante (Tabela 
152). Algumas proteínas de parede têm sequências que são çaraç- 
teristícas de mais de uma classe. Muitas proteínas estruturais de 
paredes possuem estruturas primárias altamente repetitivas e, ás 
vezes, também gllcosiladas (Figura 15.14). 

Estudos com extração m vitro têm mostrado que proteínas es¬ 
truturais de parede recém-secretadas sao relativamente solúveis, 
mas fias tornam-se cada vez mais insolúveis durante a maturação 
celular ou em resposta à lesão. Entretanto, não há certeza sobre a 
natureza bioquímica do processo de insol|Íbilização. 

Ab proteínas estruturais de parede variam bastante em sua 
abundinda, dependendo do tipo de célula, maturação e estimula- 
çâo prév ia. Lesão, ataque de patógenos e tratamento com eliciado- 
res (moléculas que ativam as respostas de defesa das plantas; ver 
Capitulo 13) aumentam a expressão dos genes que codificam mui¬ 
tas destas proteínas. Em estudos histológicos, as proteínas estrutu¬ 


ra is de parede com frequência estão localizadas em células e tipos 
de tecidos específicos. As HRGPs, por exemplo, estão associadas 
sobretudo com cambio, parénquima de fluem a e tipos variados de 
esderénquima, As GRPs e PRPs estão mais seguidamente localiza¬ 
das em vasos e fibras do xiJema e, assim, são mais características 
de 11 ma pa red e celular di fe re n c i a d a. 

Além das proteínas estruturais anterior mente listadas, as pa¬ 
redes celulares contêm proteínas arabinogatadanas (AGPs), K m 
quantidade geralmente menor do que 1% da massa seca da paru- 
dó. Essas proteínas hidrossolüveis são muito pesadamente gíicosi- 
la das: mais do que W*> da massa de AGPs pode ser de resíduos de 
açúcar — sobretudo, ga lactose e arabinose (Figura 15.15) (Gaspar e 
cok, 2001), Formas múltiplas de AGP são encontradas em tecidos 
vegetais, na parede ou associadas à membrana plasmátíca, mani lis¬ 
tando padrões de expressão específicos de tecidos ecélulas. 

As AGPs podem funcionar na adesão celular e na sinalização 
durante a diferenciação da célula Como evidencia desta última 
idéia, o tratamento de culturas em suspensão com AGPs exógenas 
ou com agentes que se ligam especifica mente as AGPs é referido 
como influência à proliferação celular e à embriogênese. As AGPs 
estão também implicadas no crescimento, nutrição e orientação de 
t li bos p l >1 1 n i cos via t ec i d os d o estí I et e, a sss m com em ou tros prn - 
cesses de desenv olv imento (Cheung e cok, 1996; Gaspar e cols, r 
2001), Por fim. as AGPs podem também funcionar como um tipo 
de chapem na polis saca ri dica dentro de vesículas secretoras, para 
reduzir a associação espontânea de polissacarideos recém-sintetí- 
zados até que sejam secrelados para a parede celular. 



ÊKten&jnã tlg iqmaleko 
(gl‘ o A, ii- v., iér'oiva } 


Vl T em bidroxiprolmá de uma molécula dcexténsiqa dq 
(Carpita e McQrvn, 2im) ' S k ‘ nsiva e a Í0rma ^ llt ‘ F on ^ intramo|ücutes de isodítirosba 















352 


Capitulo 15 


V\ 


Cadèia* IflTeraís de 
dríibirsôgalactarro 


2 VHJri 




V 




Proteína 



rfi^S 

â. / * 


,/í >r i» 

í A y 1 v* 

<» 


/ »i. i* Uyj,,. Kl 

* % /V* A * §LjS 

dV* {> 


V' 

A 


FIGURA 15,15 Unia molécula de a rabi nogalactano alta mente 
ramificada (Carpita e McOnn, 


Novas paredes primárias sao construídas durante a 
citocinese 

As paredes primárias originam-se de novo durante os estádios 
íinais da divisão celular, quando a placa celular recém-formada 
separa as duas células-íilhas e soJidifica-se em uma parede estável 
capaz de suportar uma carga física da pressão de turgor. 

A placa celular forma-se quando as vesículas de Golgi e as 
cisternas do RE se agregam em um fuso na área da zona mediana 
de uma célula em divisão. Essa agregação é organizada pelo frag- 
moplasfo, uma reunião complexa de microtubulos, membranas e 
vesículas, formada durante o final da anã fase ou começo da telóía- 
sc> f ver Capítulo 1), As membranas das vesículas fusionam -se en¬ 
tre si e com a membrana plasmática lateral, formando a nova 
membrana plasmática que separa as células-filhas, Os conteúdos 
d-iK vesículas são os precursores a partir dos quais são formadas a 
nova lamela média e a parede primária. 

Apôs sua formação, a parede pode crescer e amadurecer por 
meio de um processo assim resumido: 

Síntese —> secreção —> construção 
expansão (em células em crescimento) —> 
ligação cruzada e formação da parede secundária 

A síntese e secreção dos principais polímeros de parede já foram 
descritas, Aqui, serão consideradás a construção e a expansão da 
parede. 

Após sua secreção no espaço extracelular, os polímeros de pa¬ 
rede precisam ser agrupados em uma estrutura coesa, isto é, os 
polínf tos individuais devem alcançar o arranjo físico e as relações 


de vínculo característicos da parede. Embora os detalhes da cor 
trução da parede não sejam compreendidos, a autoconstruçlo / 
construção mediada por enzimas sãfo fundamentais no processo^ 

Autahnstntção. A autoconstrução é atraente porque seu mer a 
nismo é simples. Os polissacarídeos de parede possuem u ma 
nifesta tendência de se agregarem espontaneamente em estrutura-" 
organizadas. A celulose isolada, por exemplo, pode ser dissolvida 
em solventes fortes e, então, expelidas para formar fibras estáveis 
denominadas raiom, 

De maneira similar, as hemkeluloses podem ser dissolvidas 
em álcali forte; quando o álcali e removido, esses polissacarídeos 
agregam-se em redes concêntricas e ordenadas, que se assemelham 
à parede nativa em nível ultra-estrutural Essa tendência em ^«re¬ 
gar pode tomar tecnicamente difícil a separação da hemiceluSose 
em seus polímeros. Por outro lado, as pectinas são mais solúveis e 
tendem a formar redes isotròpicas dispersas (géis). Tais observa¬ 
ções índkam que os polímeros de parede têm uma capacidade ine¬ 
rente de se agregarem em estruturas parcialmente ordenadas. 

Construção mediada por enzimas. Além da autoconstrução, as 
enzimas podem participar da reunião de parede. Um participante 
fundamental da construção da parede mediada por enzimas éa 
xtlogimmo endotransglkosiiase íXETi. Essa enzima tem a capacida¬ 
de de clivar a estrutura básica de um xiloglucano e juntar uma 
extremidade do xiloglucano cortado com a extremidade livre de 
um xiloglucano aceptor (Figura 15*16). Tal reação de transferência 
íntegra ã parede xilogluamos recentemente sintetizados (jNJishita- 
rtí, 1997; Thompson e Fry, 2001). 

Outras enzimas que podem auxiliar na construção da parede 
incluem glícosidases, pectína meti] esterases e diferentes oxidases. 
Algumas glicosídases removem as cadeias laterais de hemkelulo- 
ses. Essa atividade "desmembra Fite" aumenta a tendência de he- 
micelulbses de aderirem à superfície de micro fibrilas de celulose. 
As pectinas metil esterases hidrolisam os metif ésteres que bloque¬ 
iam os grupos carboxila de pectinas. Pelo desbloqueio dos grupos 
carboxita, tais enzimas aumentam a concentração de grupos ári¬ 
dos nas pectinas e acentuam a capacidade destas de formar uma 
rede gel com ligações de Ca 2 *. 

As oxidases, tal como a pero ri da se, podem catalisar ligações 
cruzadas entre grupos fenólicos (ftrosma, femlalanína, ácido ferú- 
lico) em proteínas de parede, pectinas e outros polímeros de pare¬ 
de, Tal acoplamento fenolico é importante para a formação de 
ligações cruzadas de lignina e pode igualmente unir componentes 
diferentes da parede. 

As paredes secundárias se forniam em algumas células 
após cessada a sua expansão 

Após cessada a expansão das paredes, as células, às vezes, 
continuam a sintetizar uma parede, conhecida como secundária. 
As paredes secundarias são muitas vezes bastante espessas, como 
em traqueídes, fibras e outras células (Figura 15,17), servindo ao 
suporte mecânico da planta. 

Freqüentemente, tais paredes secundárias possuem várias ca* 
madas e diferem da parede primária em estrutura e composição. 
As paredes secundárias na madeira, por exemplo, contem xílanos 
em vez de xiloglucanos, bem como uma proporção mais alta de 
celulose, A orientação das microfíbrilas de celulose pode ter um 
melhor alinhamento paralelo nas paredes secundárias que nas pré 
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F1 G U RA 15.16 A tu açã i> da \ i1. >gl uca no en d ot ra nsg I i cosi la se 1X 3: T) r 
clivando e unindo polímeros de xíiugjucanoem novas configurações. 
Lm (A), são mostradas duas cadeias de \ilog tucano com dois padrões 
distintos, para enfatizar seu novo arranjo.. A XFl liga-se ao meio de um 
xibglucano (Q), o cliva (C) e transfere uma extremidade para a 
extremidade de um segundo xilugtucano (3J,E), resultando um 
xtloglucano mais curto e um mais longo íí : j (Smith e F1991), 


murias. As paredes secundárias são muitas vezes impregnadas o 
ugninãjj 

A lignina é polímero fenólico com um padrão do ligações co 

plexo c irregular, unindo as subimidades aromáticas de álcool r 

Upituk) 13). Tais subunídades, sintetizadas a partir cia íenilaia 

na : secretacias para a parede, onde são oxidadas no local ap 

pnado pelas enzimas peroxidase e lacase. Como a lignina se for 

J 1 ?, P aTede - d* nmove água da matriz e constitui uma rede hid 

tnJOt ^ rmeme nte à celulose e impede a expansão 

parede (Figura 15.18). r 

niir 3 !l ^, in i a acrescenla uma distenda mecânica significativa 
.iL' L ** u ‘ irL ' s e 1V ^ U/ a SUíl suscetibilidade ais ataque de pa 

iaI: Sgnma r duz lambém a digesübiUdãde de material ve 
P animais. A engenharia genética do conteúdo e da estrub 

nal ri!T W* m ' 11horar * ^gesbbilidade e o cõrijteúdo nulrk 
c L plantas usadas como forrageiras. 



La meta 
média 


Síh > Parede 
secundaria 


FIGURA 15,17 (A) Seção transversal de um es^ Leceide de Podocrirj»!*, 
no qual são visíveis camadas múltiplas na parede secundária, (B) 
Diagrama dm organização da parede celular, Lrèqiientemente encontrada 
em traque ides e outras cekiJ as com paredes secim dá ri as espessadas, ires 
camadas distintas {S,, S. : , S 4 ) são formadas internam entea parede 
primária (fotografia £■ David tVebb) 


PADRÕES DE EXPANSÃO CELULAR 

Durante o aumento da célula vegetal, novos polímeros de pa¬ 
rede são continuamente sintetizados e sec rolados, ao mesmo tem¬ 
po em cjue a parede preexistente se expande. À expansão da parede 
pode ser Atamente localizada (corno no caso do crescimento api¬ 
cal i ou uniforme mente distribuída sobre toda a sim superfície (cres¬ 
cimento difuso) (Figura 15.19). Imquanto o cresci mento apical c 
característico de pêlos de raízes e tubos polímcos (ver Ensaio 15.1 
nu Internet), a maioria das demais células do corpo da plani.i 
be crèscimeiito difusi \ As 1 1 bi as r alguns escJereídese tru i 
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Lignina formada por 
compostos fenóiicos 
entrecruzá&os 


Mi' rofibnfa de cdulòse 
(secção iransversal) 


Sufcwn idade 
íenólíca 


FIGURA 15.18 Diagrama ilustrando como as suhirnidndes fcnólicas do lignina infiltram-se 
nos espaços entro as microfíbrilas do celulose, onde se tomam erUrccm/adas (outros 
componentes da matriz sá o omitidos neste diagrama), 








cem segundo um padrão que é intermediário entre o crescimento 
difuso e o apical. 

Entretanto, mesmo em células com crescimento difuso, par¬ 
tes distintas da parede podem aumentar em taxas diferentes ou 
em direções diferentes. Em células cortica is do caule, por exemplo, 
as paredes terminais crescem muito menos do que as paredes late¬ 
rais. Essa diferença pode ser atribuída a variações estruturais ou 
enzim áticas em paredes específicas ou variações nos estresses ina¬ 
tos para paredes diferentes. Como consequência desse padrão de¬ 
sigual de expansão de parede, as células vegetais podem assumir 
formas irregulares. 


(A) Crescimento apical 

Marcas sobre a 
superfície célula? 

Expansão celular 


-> 




'B) Crescimento difuso 



FIGURA 15,19 a superfície celular expande-se diferentemenle 
durante ns crescimentos apical e difuso. (A) A expansão de uma célula 
crí s- Imento -ipbc.it esta restrita a uma extremidade apical. Se forem 
u.kK.adsis maitas na suplicie da célula e eh tem jx^ibil idade de 

ZZITTr- marcas -W* «lavam inicialmente no ápic 

05pt05 rad,cu| ar«<■'os tubospolinicMsão 
.. 'Çmplus de células vegetais c|uv exibem crescimento apical, (li) Se as 

fò ™"%S sta * **"-• * superfície de uma célula em ensdinent 
difuso, a distancia entre todas as manas aumenta com o crescimento 

celular. A maioria das células de plantas multicdulares apresenta 
crescimento difuso, r 


A orientação das mkrofibriJas determina a direção do 
crescimento de células com crescimento difuso 

Durante o crescimento, a parede frouxa é estendida por for¬ 
ças físicas geradas da pressão de turgor da célula. A pressão de 
turgor cria uma força dirigida para fora, igual em todas as dire¬ 
ções, Tal direção de crescimento é determinada, em grande parte, 
pela estrutura da parede celular — em particular, pela orientação 
de inicrofíbrílas de celulose. 

No começo da sua formação no me ris tema, as células são iso- 
diamétricas, ou seja, elas têm diâmetros iguais em todas as dire¬ 
ções. Se a orientação das microfíbrilas de celulose na parede celular 
primária fosse isotrópica (com disposição aleatória), a célula cres¬ 
ceria ígualmente em todas as direções, expandindo-se em direção 
radial e gerando uma esfera (Figura 15.20A). No entanto, na maio¬ 
ria das paredes celulares vegetais, a disposição das micro fibrilas 
de celulose é m isotrópica (não-aleatória). 

As microfíbrilas de celulose são sintetizadas sobretudo nas 
paredes laterais de células cilíndricas em expansão, tais como as 
células cortica is e vasculares de caules e raizes, ou de células entre- 
nadais gigantes da alga verde filamentosa Nitelhi. Além disso, a$ 
microfíbrilas de celulose são depositadas transversal mente nessas 
paredes laterais, em ângulos retos com o eixo longitudinal da célu¬ 
la. O arranjo transversal das microfíbrilas de celulose é comparado 
ao de arcos em um barril, restringindo o crescimento em períme¬ 
tro e promovendo o crescimento em comprimento (ver Figura 
15.21)13). Contudo, uma vez que as microfíbrilas individuais de ce¬ 
lulose, de fato, não formam arcos fechados ao redor da célula, uma 
analogia mais exata seria o arranjo de fibras de vidra 

A fibra de vidro é um makrml com posto complexo, constituído 
de uma matriz amorfa de resina, fortalecida por elementos de re¬ 
forço descontínuos, no caso fibras de vidro. Em compostos com¬ 
plexos, elementos cristalinos em forma de bastão exercem seu 
reforço máximo da matriz na direção paralela à sua orientação e 
seu reforço mínimo dá-se perpendicu la rmente ã sua orientação. 0 
retorço da parede é maior na direção paralela porque a matriz deve 
ajustar-se fisicamente au longo de todo o comprimento das fibras 
para ocorrer o deslocamento lateral. 
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(AJ ^cofrbrriss de celulose orientadas ate^dgament* 


Míorofibrilas do ceíulose disposias iransv&rsatrnçmc 



FIGURA 15.20 A orientação dc microfibrilas de celulose recém- 
depositadas determina a direção da expansão celular. (A) Se .1 parede 
celular for reforçada por micro Fibrilas de celulose orientadas 
aleatoriamente, a célula irá se expandir igualmente em Iodas as direções, 
formando uma esfera, (B) Quando a maioria do reforço de mictüfihÜas 
de celulose tem a mesma orientação, a expansão celular ocorre 
perpendícularmente ã orientação das microfibrilas e é reprimida na 
direção do reforço. Nesse caso, a orientação da microfibrila é 
transversal de modo que a expansão celular é longitudinal, 


I Vvr outro lado, quando 0 material é estendido na direção per¬ 
pendicular. os polímeros da matriz necessitam apenas deslizar so¬ 
bre os diâmetros dos elementos fibrosos, resultando em pouco ou 
nenhum fortalecimento da matriz. Por cauââ da disposição aleató¬ 
ria das libras, a fibra de vidro é igualmente forte em todas as dire¬ 
ções, ou seja, ela é mecanicamente ísotmpica. 

As paredes celulares, como as fibras de vidro, são materiais 
compostos complexos, constituídos de uma fase amorfa e elemere 
tos cristalinos (Darley e cols., 20Ü1), No entanto, diferentemente 
iii fibra de vidro, os elementos de reforço da microfibrila de uma 
parede celular primária típica são orientados transversal mente, í,i- 
zendo com que a parede seja anisolrópkfí estrutural e mecamca- 
mente, Por essa razão, as células vegetais em crescimento tendem 
a ser a ongadas e aumentam apenas minimamente em perímetro. 

Q depósito de parede continua com a expansão da célula. De 
acuro com a hipótese multirrede, cada camada sucessiva de pa- 
U e atendida e afilada durante a expansão celular, de modo 
1 e as microfibrilas tomam-se passiva mente reorientadas na dire- 

ÍS Í° dire ^° de crescimento. Assim, cama- 
íiocessiv as de microf ibrilas mostram urna gradação em seu grau 

^ neí \kÇífo através da espessura da parede; as microfibrilas 

léu .j 3 s externas sao longítudínalmenté orientadas, com re- 
iuuaoo da extensão da parede (Figura 15.21). 

' 0 30 v a fragmentação, essas camadas 

célula H mui * ü menos íufiuéncia sobre a direção da expansão 
L.m a rí f ' U Ü S ni a ’ n ^ rna s rLi teii te m en te d opi is i l a d a ■ Ui n 
i ü interno da parede suporta quase lodo o estreai- devido ■ 


pressão de turgor, e determina a direção da expansao celular (ver 
Tópico 15.4 na internet), 

Os mkrotúbulos corticais determinam a orientação de 
microfibrilas recém-depositadas 

As microfibrilas de celulose recém-depositadas v os mjcrotú- 
bulos citoplasma ticos em paredes celulares geral mente estão a>- 
olin hados, suge ri n d t > q u e os m i c rt>t úb u los d e term i na m a o ri en t a çãt j 
do depósito dessas microfibrilas. A orientação de micro túbiilos no 
citoplasma cortical (0 citoplasma imedh to mente adjacente ò mem¬ 
brana plasmãtica) reflete, via de regra, a orientação das microíibri 
tas recém -deposi toda s na parede celular adjacente e ambos estio 
em geral co-alibhados na direção transversal, perpendicularmente 
ao eivo de polaridade (Figura 15.22), Em alguns tipos de células, 
como trnqueiiies, as microfibrilas na parede alternam orientações 
transversal e longitudinal, sendo em tais casos os micmtiíbulus 
paralelos às microfibrilas da camada de parede depositada mais 
recente mente. 

A principal evidência do envolvimento de mierohjbulos no 
depósito de microfibrilas de celulose é que a orientação das mes¬ 
mas pode ser perturbada por mutações genéticas e certas drogas 
que rompem microtubulos d lo pl asm áticos. Por exemplo, várias 
drogas ligam-se á tubulma, a subunidade proteica de mtcrotuhu- 
los, fazendo com que eles se despoli merizem. Quando raizes em 
crescimento sào tratadas com uma droga que despoli meriza mi- 
crotúbulos, como vrizalni a região de alongamento exponde-se la¬ 
teral mente, tornando-se bulbosa e semelhante a um tumor (Figura 



Esse crescimento rompido é devido à expansão isotrópica das 
células, ou seja, elas aumentam como uma esfera, em vez de se 
alongarem. A destruição de microtúbubs nas células em cresci¬ 
mento, induzida por droga, também rompe a orientação transver- 



FIGURA 15.21 A hipólesi 1 multim-ile para i i-xIcomo de parede. 
Microfibrilas de celulose recéni-smteHzadas são coniinna mente 
depositadas, com orientação transversal, snh.iv a superfície miem a da 
putisii- Com» ocorre alonga meai ln celular, as camadas externas mais 
vclhas são progressívamenie adelgaçadas e enfraquecidas, sendo mju- 
microíibri Lis de celulose passivamimtc rearnmjadas em uma oríéntoção 
lungjimJiftciJ As propriedades mecânicas da parede sãu determuuul 1 
\ v\,k camadas internas. 
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FIGURA 15.22 A orientação de microtúbulns no citoplasma cortícal reflete d qrientaçâo de 
micro fibrilas de > elulose recem-deposita d as na parede dc células que estão em alongamento. 
(A) A disposição de microtúbulps pode ser revelada com anticorpos marcados para a 
tubulina sob fluorescência, a proteína de mirmtubuln. Nesse elemento traqucal em 
diferenciação, de uma cultura de células cm suspensão de ZíinrÂr, o padrão de microtúbulos 
(verde) reflete a orientação das microfibrilas de celulose na parede, conforme mostrado pela 
coloração com calcofhtnr (a/ul) (B) O alinhamento de micrnfibrilas de celulose na parede 
celular pode, ãs vezes, ser visto em secções preparadas para microscopia eletrônica, como 
nesta nvicrografía de um elemento de tubo crivado em desenvolvimento, de uma raiz de 
Aivlh (uma pteridófita aquática). O ei\o longitudinal da raiz e o elemento de tubo crivado 
correm verticalmente. Ás micro fibrilas da parede (setas de duas pontas) e os micmtúbulos 
corticaís (setas de uma ponta) estão alinhadas trasnvcrsalment? (Acedida por Robert W. 
SeagulI e B r cedida por A.. Hardham). 


Tratamento 

controle 

(A) (sem droga) 1 \iM de Ortiàtin 



Tratamento controle 

(B) (sem droga) 1 pM de OnzaJin 



ndialn M mV ihi 1ln , lün ^ r,1lcmt úbu|qscorticais provoca um drástico aumento ha expansão celular 
f l úM) a drrwArtim (ícrcscimo n« alongamento, (Aj Raiz de pJãnltila de AmiJidopsis tratada com Qrkalm 
àltaròu I í I J j j-mitru tabulo,. por dois dias antes de esta foinmk-fograíia ser íeita. A droga 
™ desmento. <ii) Os micrdtúbulos fcmm visualizadas por meio de uma lecnka de 

■ , i ' ire a -® urt1 anticorpo anUtuLnilina Enquanto osmicrotubulosoo Contraleestào 

ricntados em ângulos retos em rchçau a direção do a longa nu ntu celular, muito poucos microlúbtita 
I rm em ™ r/íi * tratadas com 1 pM de nruuhn (tiaskm e cok, m4, cedida por 3 liaskin) 
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^ ^ niicrofibriLis de celulose nas camadas da parede déposita- 
récentemente O deposito de parede celular contínua na 
usèricia de microtúbuJos, mas as microfibrilas de celulose são de¬ 
positadas aleatoriamente e as células se expandem de igual modo 
L .,n todas as direções. Visto que as drogas antimicrotubu lo têm como 
jlJnT especifico os nucrofúbulos, os resultados sugerem que os mi* 
crotubitlos atuam como guias para a orientação do depósito de 
miaofibri&s de celulose. 


A TAXA DÉ ALONGAMENTO CELULAR 

Antes de alingir a matundade, as céluIas t ipicamente \ ege - 
Eaj s expandem-se de 10 a 100 vezes em volume Em casos extre¬ 
mos, as células podem aumentar mais de 10.000 vezes em volume 
jp,. ex v elementos de vaso). A parede celular sofre essa expansão 
profunda sem perder -ma integridade mecânica e sem se tomar 
mais delgada. Assim, polímeros reeém-siiitetízados são integrados 
3 narede sem desvstabilizd-la. ignora-se exatamente como essa in¬ 
tegração e realizada, embora a autoconstrução e a \iloglu cario en- 
dntransglicosílase (XET) desempenhem papéis importantes, 
conforme descri to. 

Fsse pri'cesso de integração pode ser sobremaneira critico para 
pêlos radiculanes de crescimento rápido, tubos polínicos e outras 
células especializadas que exibem crescimento apical, nas quais a 
região de depósito de parede e expansão superficial está localiza¬ 
da no ápice da célula semelhante a um tubo, e a expansão celular e 
o deposito de parede devem estar rigorosa mente coordenados. 

Fm células que se desenvolvem rapidamente com crescí men- 
iu apical, a parede duplica sua área de superfície e, em minutos, é 
deslocada para a parte da célula que não está se expandindo. Tra- 
1(1 de uma taxa de expansão de parede muito maior do que é em 
geral encontrado em células com crescimento difuso; por isso, aque¬ 
las com crescimento apical sâo suscetíveis ao adelgaçamento e rom- 
p ri mento de paredes. Embora os crescimentos difuso e apical 
pareçam ler padrões distintos, ambos os tipos de expansão de pa- 
i' di j devem ter processos análogos, senão idênticos, de integração 

L polímeros, relaxamento por estresse e deslizamento de políme¬ 
ros de parede, 

M nitre (atores influenciam a taxa de expansão de parede ce- 

u f 1 ; 0ti P° ea da célula s|o importantes fatores de desen- 
' inienlo Da mesma forma, lambem o são os hormônios, como 
a auxma c a giberelina. As condições ambientais, como a I 112 e à 
j spomhu idade de a S ua. podem lambem modular a expansão ce- 
»t. ais í.itoies internos e externos provavelmente modificam a 

"K? C f lü afrouxímen* de parede, de modo eme ela 
,1 ,j ts 'ramento irreversível). Nesse contexto, trata-se das prmwi- 
fwrtis .fc cedência da parede celular. 

bífttrif-râlv st< ‘ ào ^ L ' r f ü laminados prime ira mm te os parâmetros 
f L , blt,fl sic!&s qqe caracterizam as propriedades de 

ri,*!,, Zí h ’ da paa ' dL '' Para a e £Ê * k ‘ tolal d«i célula, a parede 

xwieníod»^ ser i‘ llr ' lllX ‘ u1>1 de al s utna "«deira. 0 tipo de afrou- 
iniiv, r ? P arc£Í,! envolvido na expansão celular vegeta! édenn- 
minado ajj rwfHfe do esfese. * 

«^írnoSl , a lT teX d “ aescilnMl " ™ á " de 

dn «sir r P U Iu 1' um m ecamsmo que causa relaxamento 

parede«Tular & da P^e «a acidificação da 

tirana ju. ' de extrusão de protons atra..da mem- 

d u 0afrouxamento da páeèâè celular é intensifica- 

•ci o. Lm pouco adiante, serão abordados a base 


bioquímica do afrouxamento de parede induzido por acidez e o 
relaxamento do estresse, iiv luindu o papel de uma ■ lasso especial 
de proteínas de afrouxamento de parede as chamados cr/Wís/ms. 

Quando a célula aproxima-se do seu tamanho máximo, sua 
taxa de crescimento diminui e, pof fim, cessa completa mente. Ar» 
ftnal desta seção, será considerado o processo pelo qual a parede 
celular se enrijece, o que leva à cessação do crescimento. 

O relaxamento do estresse da parede celular governa a 
absorção de água e o alongamento da célula 

Visto que a parede celular é a principal barreira que limita a 
expansão da célula, muita atenção tem sido dispensada ás suas 
propriedades físicas, Como um material polimérico hidratado, a 
parede celular vegetal tem propriedades tísicas que são intermedi¬ 
árias entre aquelas de um sólido e as de um líquido, São as pruprh 
edades viscoeláslícasou reológicas kle fluxo), As paredes celulares 
em crescimento são, em geral menos rígidas do que as paredes de 
células que não estão crescendo e, sob condições adequadas, das 
exibem um es ti ca mento ou amolecimento irreversível a longo pra¬ 
zo, ausente ou quase ausento em paredes que não estio em cresci¬ 
mento, 

O rvlaxautatio da estresse ê um conceito decisivo para compre¬ 
ender como as paredes celulares aumentam (Cosgrove, 1997). O 
termo Èsffêssg é utilizado aqui no sentídú mecânico, como força 
por unidade de área. Os estresses de parede surgem como uma 
a i nseqü en cia i ne v i Lí ve 1 d o t u r girr celular. A pre ssã o d e t u rgo r em 
células vegetais em crescimento situa-se tipicamente entre 0,3 e 1,0 
MIVi, A pressão do hirgor estende a parede celular e gera nela um 
estresse físico ou tensão de contrabalanço. Devido ã geometria da 
célula (um grande volume pressurizado contido por uma parede 
delgada), esta tensão de parede é equivalente a 10 a 100 MPa de 
estresse tênsil — sem duvida, um estresse muito grande. 

Este simples tato tom consequências importantes para a me¬ 
cânica do aumento celular Enquanto as células animais podem 
mudar a forma em resposta a torças geradas pelo citoesquelvto, 
la A forças são desprezíveis, quando comparadas àquelas produ/i¬ 
das pelo turgor, que são contrabalançadas peia parede celular As¬ 
sim, para alterar a forma as células vegetais precisam controlar a 
direção e a taxa de expansão da parede, que elas realizam deposi¬ 
tando celulose em uma orientação obliqua Ique determina a dire¬ 
ção da expansão da parede) e por afrouxamento seletivo das 
ligações entre polímeros de parede celular Esse afrouxamento bio¬ 
químico possibilita o desliza mento dos polímeros de pa rede, au¬ 
mentando, com isso, a área de superfície da parede. Ao mesmo 
tempo, Lsse afrouxamento reduz o estresse físico na parede. 

(3 relaxamento do estresse de parede é crucial, pois permite 
às células vegetais em crescimento a redução de seu turgor e de 
potenciais hídricos, o que as capacita a absorver água e a se expan¬ 
dir. Sem relaxamento do estresse, a síntese de parede apenas a es¬ 
pessaria. mas não a expandiria Durante o depósito de parede 
secumíária em células que não estão crescendo, não ocorre o rela¬ 
xamento do estresse. 


A taxa de expansão celular é governada por duas 
equações de crescimento 

Quando as células végelais aumentam antes da maturação, o 
uicremento de volumeégetídt) prliícípâImente por < i b.si}rçã<>deági 
a q Lia le destinada aob te to do ao vacúolo, queserripreconstitui a muiui 
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parte do volume da célula madura. Aqui, será descrito como ascclu- 
] as em crescimento regulam sua absorção de agua e como essa ab¬ 
sorção está coordenada com o amolecimento de parede, 

A absorção de água por células em crescimento é um p roces* 
so passivo. Não existem bombas de água ativas; em vez disso, a 
cclula em crescimento é capaz de abaixar o potendai hídrico no 
seu interior, de modo que à água é absorvida espontaneamente 
em resposta ã diferença de potencial hídrico, sem dispêndio direto 

de energia. 

A diferença de potencial hídrico, A l F w (expressa em megapas¬ 
cais) é definida como o potencial hídrico fora da célula menos o 
potencial hídrico dentro da célula (ver Capítulos 3 e 4). A taxa de 
absorção também depende da área de superfície da célula ( A, em 
metros quadrados) e da permeabilidade da membrana plasmárica 
á agua (Lp, em metros por segundo por megapascal), 

A membrana Lp é uma medida da rapidez com que a água 
atravessa a membrana e e uma função da estrutura física da mem¬ 
brana e da atividade de aquaporinas (ver Capítulo 3). Assim, tem- 
se a taxa de absorção de agua em unidades de volume: AV/Aj, 
expressa em metros cúbicos por segundo. Admitindo que uma cé¬ 
lula em crescimento está em contato com água puta (com zero de 
potencial hídrico), então 

Taxa de absorção de água = A x Lp ÍA L /'J 

^AxLpí^-Ví) (15.1) 

Esta equação indica que a taxa de absorção de água depende ape¬ 
nas da área da célula, permeabilidade da membrana á água, tur¬ 
gor celular e potencial osmótka 

A Equação 15.1 e válida para células em crescimento e para as 
que não estão em crescimento em água pura, Mas como se pode 
explicar o fato de as células em crescimento continuarem a absor¬ 
ver água por um tempo longo, enquanto as células que não estão 
em crescimento cessam a absorção de água? 

Em uma célula que nao está crescendo, a absorção de água 
aumenta o volume celular, fazendo com que o protoplasto seja em¬ 
purrado com força contra a parede, aumentando, com isso, a pres¬ 
são de turgor, %. Esse aumento em 'í\. rapidamente aumentaria o 
potencial hídrico da célula 'f , levando A l F,, a zero. A absorção de 
água então cessaria. 

Em uma célula em crescimento, A7T é impedida de alcançar 
o zero, pois a parede célular-está "afrouxada": ela afrouxa irrever¬ 
sivelmente para as forças geradas pelo turgor e, por conseguinte, 
reduz, ao mesmo tempo o estresse de parede e o turgor celular, 
processo denominado relaxamento do estresse, o qual é a diferen¬ 
ça física decisiva entre células em crescimento e células que nao 
estão crescendo, 

O relaxa menlt i do estresse pode ser compreendido como uma 
célula túrgida, na qual os componentes celulares pressionam con¬ 
tra a parede, fazendo com que esta se estenda elasti ca mente (i. é, 
de forma reversível), originando uma força contrária, um estresse 
de parede Em uma célula em crescimento, o afrouxamento bio¬ 
químico permite a parede afrouxar não-etastkamente (de modo 
irreversível) o estresse de parede. Visto que a água é quase incom- 
pressível, uma expansão apenas infinitesimal da parede é necessá¬ 
ria para reduzir a pressão de turgor celular e, ao mesmo tempo, o 
estresse de parede. Assim, h relaxamento do cs tese ê uuut diminuição 
Hoasítesáe âe parede com (pme nenhuma mudança na$ $im dimensões. 

Como uma consequência do relaxamento do estresse de pare¬ 
de, o potencial hídrico da célula é reduzido e a água flui para o 
interior da célula, causando uma extensão mensurável da parede 


celular e aumento da área de superfície e do volume da célula Q 
crescimento continuado de células vegetais acarreta símultâneo re- 
laxa mento do estresse da parede (que tendo a reduzir a pressão d - 
turgor) l? a absorção de agua (que tende a aumentar a pressão de 
turgor). 

A evidência empírica tem mostrado que o relaxamento e a 
expansão da parede dependem da pressão de turgor. Como o t ur 
gor é reduzido, o relaxamento da parede e o crescimento diminu¬ 
em. O crescimento via de regra cessa antes que o turgor alcance 
zero. O valor de turgor no qual o crescimento cessa é denominado 
limiar de cedência (em gerai representado pelo símbolo V). 
dependência da expansão da parede celular em relação á pressão 
de turgor é concretizada na seguinte equação; 

GR = m(^p-Y) (i52) 

onde GR é a taxa de crescimento celular e m, o coeficiente que rela¬ 
ciona taxa de crescimento ao turgor em excesso do limiar de ce¬ 
dência. O coeficiente m é em geral chamado de extensibilidade d e 
parede e sc constitui m inclinação da linha tpw relaciona ícluí de cresci - 
mento à pressfto de turgor. 

Sob condições de crescimento de estado estacionário, CR na 
Equação 15,2 corresponde à taxa de absorção de água na Equação 
15,1. Isto significa que o aumento no volume da célula iguala o 
volume de água absorvida. As duas equações estão plotadas na 
Figura 15.24, Observe que ambos os processos de expansão de pa¬ 
rede e absorção de água mostram reações que se opõem a uma 
mudança no turgor Por exemplo, uma elevação no turgor aumen¬ 
ta a extensão da parede, mas reduz a absorção de água. Sob condi¬ 
ções normais, o turgor está dinamicamente balanceado em uma 
célula em crescimento, exatamente no ponto de interseção das duas 
linhas. Nesse ponto, as duas equações são satisfeitas e a absorção 
de água é exatamente igual ao aumento do compartimento d a pa¬ 
rede, 

O ponto de interseção na Figura 15.24 é a condição de equilí¬ 
brio e qualquer desvio que nele ocorra provocará um desequilí¬ 
brio transitório entre os processos de absorção de água e expansão 
de parede. O resultado desses desequilíbrios é que o turgor retor¬ 
nará ao ponto de interseção, o ponto de equilíbrio dinâmico da 
célula em crescimento. 

A regulação do crescimento celular — por meio de hormôni¬ 
os ou da luz, por exemplo — tipicamente é realizada pelo ajuste 
dos processos bioquímicos que regulam o afrouxamento da pare¬ 
de e relaxamento do estresse, Taís alterações podem ser medidas 
como uma mudança em m ou em Y. 

A absorção da agua, que é induzida pelo relaxamento do es¬ 
tresse da parede, amplia a célula e tende a devolver o estresse da 
parede e a pressão de turgor aos seus valores de equilíbrio, como 
foi mostrado. No entanto, se as células em crescimento são imp' - 
d idas fisicamente de absorver água, o relaxamento da parede re¬ 
duz de modo progressivo o turgor celular. Fssa situação pode h'[ 
detectada, por exemplo, por meio de medições de turgor com urna 
sonda depmsao ou por medições potenciais com uni pricrômtfnijou 
uma cântara de pressão (ver Tópico 3,6 na Internet), À Figura b - 
mostra o resultado de um desses experimentos 

O crescimento induzido por acidez è medrado por 
expansmas 

Uma característica importante de paredes celulares em cresct* 
mento e que elas se estendem muito mais rápido no pH acido do 
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FIG UfiA 15 24 Rop rpsenía-çã o K™ [K3 das J 
AW.X-® 1 q*' relacionam absorçSo de *ua e . 
I,U> «lutar à pressão dc turgor e ao pote^ul 
gU da célula- Os calores das tavas de «pansao 
celular í absorçao de água são arbitrários, C 
esamlfbrií' do «Seimento só é alcançado no ponto 
de interseção das duas equaçóes. Qualquer 
Jcseauílibrio entre absorção de agua e expansao da 
oirede resultará sn mudanças no lurgor celular e 
levará a célula de volta ao ponto estável da 
interseção entre ° b ^ oís P TOcesso ^ 



Ponto estável. onde os dois 
processas sào iguais 


Cedência da parede 


Absorção 
de água 


Limiar de 
cedência 


F 


s 

73 

dj 

u 

o 

"ER 

c 

éO 

CL 

X 

U 

ÓJ 

“U 

r d 
>- 
ca 


Cd 

x 

Qj 

CL 

m 

Qf 

Cr 

H 

O 

Ojr 

O 

CL 

ffl 

& 

(O 

c 

cu 

3 

w 

Lrt 

J- 


0,0 


0,1 


0,2 0,3 0,4 0,5 

Pressão de turgor (MFa) 


0,6 


0.7 0,S 

r 

i 

i 


L=. 

■0.7 


0,6 -0,5 - 0,4 -0,3 

Po te rnc i a I hid riço [ MPa) 


- 0,2 


- 0.1 


0 


que no neutro (Raylc e Cleland, 1902: Esse fenômeno é denomina¬ 
do cresci mento ácido Em material vivo, o crescimento ácido é 
evidente quando a a células em crescimento sào tratadas com tam¬ 
pões ácidos ou com a droga fusfcocina, que induz acidiftcação da 
solução da parede celular por meio da ativação de uma H + -ATPase 
na membrana plãsmática 

Um exemplo de crescimento induzido por ácidos pode ser 
encontrado na iniciação do pelo radiada r, onde o pH local da pa- 



FtA 15,25 Redução da pressão ck j turgor celular (potencial 
nC(> J P nr rneto de relaxamento do estresse. Messe experimente, os 
^mentos exdsados de caule de píãntulns do ervilha foram incubados 
^ solução com ou som arnona, depois secados e selados em uma 
^ P ressâü ^ r !^ or celular (PJ foi medida cm vários 
^ernpo. Os segmentos tratados com auxina reduziram de 
tçipido seu turgor a um Limiar de cedência (Y), ctmi resultado do 
f i u relaxamento da parede. Os segmentos sem auxina mostraram 
a fl3íJ relaxamento mais lenta.. Os segjçnentos-Cimtrote liveram o 
r ,^’ lU11J tratamento do grupo tratado com auxina, ext etu que eles 
Py aneceram em contato com uma gota de água, que impediu o 
filamento da parede [Cosgrove, 1985) 


rede cat para um valor de 4,5 no momento em que a célula epidér¬ 
mica começa a se tornar protuberante (Bibikova e cols,, 1998). O 
crescimento induzido por auxina também está associado h add id¬ 
eação da parede, mas provavelmente ela não é suficiente para ex¬ 
plicar toda a indução do crescimento por este hormônio (ver 
Capítulo 19) e outros processos de afrouxamento da parede po¬ 
dem estar envolvidos. Uma pesquisa recente, por exemplo, envol¬ 
ve a produção de radicais hidra xi la no afrouxamento de parede 
durante o crescimento induzido por auxina (Schopfer, 2Ü01K Con¬ 
tudo, tal mecanismo de extensão de parede dependente do pH 
parece ser um processo, conservado evolutivamente! comum a to¬ 
das as plantas terrestres (Cosgrove, 2Q0Ü) e envolvido em uma va¬ 
riedade de processos de crescimento, 

O alimento ácido podo ser observado também em paredes 
celulares isoladas, nas quais faltam os processos celular, metabóli¬ 
co e sintético normais, Essa observação exige o uso de um extensò- 
metra, submetendo as paredes a uma tensão e medindo o 
deslizamento de parede pH-depcndente (Figura 15 26). 

O termo ikstiziirmito refere-se ã uma extensão irreversível 
dependente do tempo, tipicamente como resultado do escorrega¬ 
mento relativo de polímeros de parede. Quando as paredes em 
crescimento são incubadas em tampão neutro (pH7) e presas em 
um extensòmelro, elas se estendem brevemente quando a tensão é 
aplicada, mas a extensão logo cessa, Quando transferida para um 
tampão ácido (pH 5 ou menor), a parede começa a estender-se de 
maneira rápida e em algumas ocasiões contínua por muitas horas. 

Tal deslizamento induzido por ácidos é característico de pa¬ 
redes de células em crescimento, mas não é observado em paredes 
maduras (que não estão em crescimento). Quando as paredes sào 
pré-tratadas com calor, proteases e outros agentes que desnatu¬ 
ram proteínas, elas perdem a sua capacidade de crescimento áci¬ 
da Tais resultados indicam que o crescimento ácido não é devido 
simplesmente ás características física* e químicas da parede q o 
mn enfraquecimento da gel pectina), mas catalisado por um i m 
mais proteínas de parede. 
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FIGURA 15.26 Extensão do paredes celulares isoladas induzid.i por 
árido e medida çrn um extensõmdra A amostra de parede de células 
mortas ê presa e colocada sob tensão em um extenso melro, que mede n 
comprimento com um transformador eletrônico ligado a um grampo. 
Quando a solução que circunda a parede e removida com tampão ácido 
(p, L >\,. pH a parede estende-se irreversívelmente em uma maneira 
dependente do tempo (ela desliza). 


A idêía que proteínas são necessárias para o crescimento áci¬ 
do foi confirmada em experimentos por reconstituição, nos quais 
paredes inativadas pelo calor foram restauradas, respondendo 
quase totalmente ao crescimento ácido pela adição de proteínas 
extraídas de paredes em crescimento (Figura 15,27), Os compo¬ 
nentes ativos provaram ser um grupo de proteínas que foram de¬ 


nominadas expansmas (Mi:t.í\i(reivMason e eols., 1992; Li f * C(l p 
1993). Tais proteínas catalisam a extensão pH-dependente e o rgh 
xamento por estresse de paredes celulares, Elas são efetivas em 
quantidades catalíticas (cercã de uma parte de proteína por 5 000 
partes de parede, por peso seco), 

À base molecular da ação da expansina sobre a reologia da 
parede ainda e incerta, mas a maior evidência indica queasexpan 
sinas causam deslizamento da parede pelo afrouxamento da adt- 
são não-covalente entre potissacarídeos de parede (Cosgrove, 2000 
Li e Cosgrove, 2001), Os estudos sobre ligação sugerem que as ex- 
pausinas podem atuar na interface entre celulose e uma ou mais 
hemíceluloses. 

Com o conhecimento completo do genortiíi de hoje 

sabe-se que essa planta tem um conjunto grande de genes deexpaiv 
sina, dividido em duas famílias; rt-expansínas e [J-expansmas. Os 
dois tipos de expansinas agem sobre polímeros diferentes da parede 
celular (Cosgrove, 2000), As p-expansinas têm sido também encon¬ 
tradas em pólen de gramíneas, provavelmente ajudando o tubo pp- 
linico a penetrar no estigma e estilete (Li e Cosgrove., 2001), 

As glucanases e outras enzimas hidrolíticas podem 
modificar a matri2 

Vários tipos de experimentos envolvem p-íl—;>4)i>glucana¬ 
ses no afrouxamento de parede celular, em especial durante o alon¬ 
gamento da célula induzido por auxina (ver Capítulo 19), For 
exemplo, glucanos da matriz, como o xilogtucano, mostram hi¬ 
drólise acentuada e reposição (do inglês, iunwiyr) em segmentos 
excisádos, quando o crescimento é estimulado por auxina. A ir fer¬ 
ie renda com esta atividade hidrolítioa por anticorpos ou lectínas 
reduz o crescimento em segmentos excísados. 

A expressão de p-(l -=p4)t>glucamses está associada com teci¬ 
dos em crescimento; a aplicação de glucanases em células in ivfw 
pode estimular o crescimento. Tais resultados apoiam a idéia que 
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FIGURA 15*27 Esquema para a reconstituição da extensibilidade de paredes 
celulares isoladas, (A) As paredes celulares estão constituídas conloriÊie a Figura b-1 
cbrevemenle aquecidas para inativar a resposta endógena du extensão árida Para 
recuperar esta resposta, sào extraídas proteínas e paredes em crescimento e 
adido nadas a solução que circunda a parede (B) A adição de proteínas contendo 
expansinas recupera as propriedades de extensão acida da parede (segundo Afíer 
OÈgrove, 1997) 
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ivi.ix.i mento por estressee a expansão de parede são o resultado 
1in*to da atividade de gliicanâáes; que digerem xiloglucano em 
jKutilcdônLMSou \W->% l->4)D-g_l'UEaiios em paredes celulares 

de gramíneas (HQson;1993) : 

No a maioria das glucapasés e hidrolases relaesona- 

das a parede nao provoca extensão de paredes da mesma maneira 
lê asBxpansijias. Em vez disso, o tratamento de paredes com 
HucJnast* ou peclinas# pode acentuar a resposta subsequente 
JL etiçn&o a expansinas (Cosgrove e Durtichko, 1994)- As enzi- 
mas hidroHtícas de parede,, como as ^(1^4)D-gíucanases, suge¬ 
ri que lais resultados não são os catalisadores principais de 
expansão de parede, mas podem agir indiretamente pela modula- 
, ;,M do desliza menlt * de polimeros mediado por expansinas. 

A xiloglucano endotfimsglicosiiase também tem sido sugeri- 
d,> como uma enzima potencial de afrouxamento de parede, A XET 
aux j]j a na integração de xiloglucano recentemente secretado ã e$- 
t rutura de parede já existente, embora a sua funçâocnmo um agente 
de afrouxamento de parede ainda seja especulativa. 

Muitas mudanças estruturais acompanham o cessar da 
expansão da parede 

A cessação de crescimento, que ocorre durante a maturação 
da célula, é, em geral,, irreversível e tipicamente Acompanhada por 
uma redução da extensibilidade da parede, medida por métodos 
biológicos variados. Essas mudanças físicas na parede podem acon¬ 
tecer por (]] uma redução nos processos de afrouxamento da pare¬ 
de, (2) um aumento de ligações cruzadas de parede ou (3,1 uma 
alteração na composição da parede, produzindo uma estrutura mais 
rígida uLi menos suscetível ao afrouxamento da parede. Para cada 
uma dessas idéias existe alguma evidência (Cosgrove, 1997), 
Várias modificações da parede em maturação podem contri¬ 
buir para torná-la rígida; 

* Os polissacarideos da matriz recém-secreíados podem ter a 
estrutura alterada, de modo a formar complexos mais firmes 
com celulose ou outros polímeros de parede, ou eles podem 
ser resistentes a atividades de afrouxamento da parede. 

* A remoção de [Cd- g tucanos com ligações mistas è também 
coincidente com a cessação do crescimento nessas paredes. 

* A deses terificação d c pec tín as r leva nd o a géi s de per tina mab 
rígidos, está similarmente associada à Cessação do crescimen¬ 
to em gramineas c dicotiledòneas. 

* A ligação cruzada de grupos fenólícos na parede (tais como 
resíduos de tirosína em HRGPs, resíduos de ácido ferúlico 
ligados a pectinas e lignina) % ia de regra coincide com a ma* 
tu ração da parede e acredita-se ser mediada por peroxidnse, 
uma eR? áma putativa na rigidez da parede. 

Muitas mudanças estruturais ocorrem na parede durante u 

a cessação do cresci mento*-sem a possibilidade, ainda, de iden- 

3 lcar " dignificado de processos individuais para a cessação da 
vxpanslo da parede. 


DEGRAÇÃO da parede e defesa vegetal 

t<> » > P drtc ' t ', c ^ ll k lr vegetal não é simplesmente um exoL‘sc|uele- 
Panl*^ eiíSt ^CO- Além de atuar como uma barreira mecânica, a 
v serve como uma matriz u \livuekilaF que interage com pro¬ 


teínas da superfície celular, fornecendo informação quanto a posi¬ 
ção e ao desenvolvimento, Ela contém numerosas enzimas v molé¬ 
culas menores que são biologicamente ativas e que podem 
modificar as suas propriedades físicas, ãs vezes em segundos. 1 m 
alguns casos, moléculas derivadas da parede podem atuar tam¬ 
bém c orno siri a is cel u I a res d e i n forma çã o d c c i. >nd ições a m b k; n - 
tais, como a presença de patógenos, Esse é um aspecto importante 
da resposta defensiva de plantas (ver Capitulo 13). 

As paredes podem também ser substancia!mente modifica¬ 
das muito tempo depois de cessado o crescimento- Por exemplo, a 
parede celular pode ser bastante degradada, como ocorre no fruto 
em amadurecimento ou no endosperma de sementes em germina¬ 
ção. As lamelas médias das células que formam as zonas de absci- 
são de folhas e frutos (ver Capítulo 22) podem ser degradada 
se letiva mente, resultando na separação das células. As células po¬ 
dem se separar se letiva mente também durante a formação de es¬ 
paços in te rcelulares, durante a emergência da raiz a partir de 
sementes em germinação e durante outros processos de desenvol¬ 
vimento, Como ume forma de defesa, as células vegetais podem 
modificar suas paredes também durante o ataque de patógenos. 

Nas seções a seguir, serão considerados dois tipos de mudan¬ 
ças dinâmicas que podem ocorrer em pnredes celulares maduras: 
hidrólise e ligação cruzada oxida Eiva. Serão também discutidos 
como os fragmentos da parede celular, liberados durante o ataque 
de patógenos ou, mesmo, durante a reposição normal da parede 
celular, podem atuar como sinais celulares que influenciam o me¬ 
ta büIis mo ê o dcsen volvi mento. 

As enzimas são mediadoras da hidrólise e da degradação 
da parede 

As hem [celuloses e as pectinas podem ser modificadas e que¬ 
bradas por uma variedade de enzimas encontradas natural men te 
na parede da célula. O processo tem sido estudado detalhadamen¬ 
te em frutos em amadurecimento, cujo amolecimento e considera¬ 
do resultado da desagregação da parede (Rose e Bennett, 1999). 
Glucanases e enzimas afins podem hidrolisar a estrutura básica de 
he mi celuloses. Xilosídascs e enzimas relacionadas podem remo 
veros ramos laterais da estrutura básica de xiloglucano. Transgli- 
cosilases podem cortar e ligar hemiceluloses. Essas mudanças 
ermmátkas podem alterar as propriedades físicas da parede, por 
exemplo, pela mudança da viscosidade da matriz ou da alteração 
da tendência das hemiceluloses de se introduzirem na celulose, 

RN As mensageiros para expansíno são expressos em fruto de 
tomateiro em amadurecimento, sugerindo que eles exercem um 
papel na desagregação de parede (Rose e eols., 1997). De mudo 
semelhante, frutos em amolecimento expressam níveis altos de pec- 
tina metí! esterase, que hidroiisa os ésteres de metí! de pec ti nas, 
Essa hidrólise torna u pec tina mais suscetível à hidrólise subse¬ 
quente por pec ti nas e enzimas afins, cuja presença, assim como a 
de enzimas afins na parede da célula, indica que as paredes são 
capazes de modificação significativa durante o desenvolvimento. 


As rupturas oxldativas acompanham ó ataque de 
patógenos 

Quando as células vegetais são lesadas, ou tratadas com certos 
elidadores de baixo peso molecular (ver Capítulo 13), elas atíx .im 
nau resposta delensiva que resulta na produção de concentrai' ■ 
aluis de peróxido de hidrogénio, i adiçais superóxidos e outras espi 
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, ús de oxigênio ativas na parede celular Esta ruptura 
oxida ti v ri" parece fazer parle de uma resposta dofensi- 
v.i contra patógenos invasores | ver Capítulo 13) (Bris- 
son e cols, F 199-1; Otte e Bara, IW), 

As espécies de oxigênio aIivas podem atacar dire- 
tamente es organismos patogêriicbs e indireta mente 
deter a invasão subsequente por organismos patogê¬ 
nicos, através de uma rápida ligação cruzada de conv 
ponentes feno laços da parede celular Em caules de 
tabaco, por exemplo, proteínas estruturais da parede 
ricas em prolina tornam-se rapidamente jnspltibiliza- 
ifas por lesão ou tratamento com efidador, estando essa 
lígãçâo cruzada associada cem uma ruptura oxida ti va 
e com um reforço mecânico das paredes celulares. 


Os fragmentos de parede podem atuar como 
moléculas sinalizadoras 
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A degradação de paredes celulares pode resultar 
na produção de fragmento- de 10 a 1? resíduos, biologi¬ 
camente ativas, denominados olígossa cari nas, as quais 
podem estar envolvidas ern respostas naturais de de¬ 
senvolvimento e em respostas defensivas iver Tópico 
15.5 na Internet). Alguns dos efeitos fisiológicos e de 
desenvolvimento de oligossacarinas incluem a estimu¬ 
lação da síntese de fitoalexinas, rupturas oxidatn as, sín¬ 
tese de elilenn, despoli merizaçáo de membrana, 
mudanças no cálcio do citoplasma, síntese induzida de proteínas 
relacionadas a patogenos, como quitinase e gincana se, outros sinais 
de "lesão ', sistêmicos ou localizados, e alterações no crescimento e 
na mortegênese de amostras isoladas de tecidos íjohn ecok, 1997), 
Os melhores exemplos estudados são elidndores de olígossa- 
candeos produzidos durante a invasão de patógenos (ver Capítulo 
13). Por exemplo, o fungo Plnjtcphihm secreta uma endopolígalac- 
turonase (um tipo de pectinase) durante seu ataque sobre tecidos 
vegetais. Gomo esta enzima degrada i> componente pectina da pare¬ 
de da célula da planta, ela produz fragmentos de pectina — oligo- 
galactumiianos — que prove om respostas defensivas múltiplas por 
parte da célula vegetal (Figura 15,28), Os olígogalacturonanos, com 
comprimento de 10 a 13 resíduos, são os mais ative>s nestas respostas. 

As paredes de células vegetais contêm também uma 0bD-glu- 
canase, que ataca o |H '-giucano, específico da parede celular fún¬ 
gica Quandt * esta enzima ataca a parede celular fúngica, ela libera 
oligòmeros de giucano com atividade elí dadora potente. Os com¬ 
ponentes de parede servem, neste caso, como parte de um sistema 
sensitivo para a detecção de invasão patógena. 

As oiigussacarinas podem funcionar também durante o con¬ 
trole normal do crescimento e da diferenciação da célula. Por exem¬ 
plo, constatou-se que um nonassaeandeo especifico (um 
olígüssaairideo contendo nove resíduos de açúcar) derivado de 
xüoglucano inibe a promoção do crescimento pela auxina ácido 
2,4-dícloroferuo. i acético (2,4-D). O nonassaeandeo atua a uma con¬ 
centração ótima de 1Q ' A] Esta oligossacarina xiloglucano pode 
cíluai i cüiii um inibidor de crescimento por/ecíffcúdt; por exemplo, 
quando a clivagem de xlloglucaTtp induzida por auxina é máxima, 
ela pode impedir o enfraqueci mento excessivo da parede da célu¬ 
la Há registros que oligúmeros relacionados ao xiloglucano influ¬ 
enciam lambem a organogértese em culturas de tecidos e podem 
desempenhar um amplo papel na diferenciação celular (Creelman 
e Mullet, m?i 


(Brett e Waidron, 199b). 


RESUMO 

A arquitetura, a mecânica e a função de plantas dependem 
decisiva mente da estrutura da parede celular. A parede é secreta- 
da c reunida como uma estrutura complexa, que varia em formae 
função, conforme a célula se diferencia. As paredes celulares pri¬ 
márias são sintetizadas em células crescendo a ti va mente e as se¬ 
cundárias são depositadas em certas células, como os elementos 
de vaso e esderênquíina, após cessar a sua expansão, 

O modelo básico das paredes primárias é uma rede de micro- 
fibrilas de celulose implantada em uma matriz de hem (celuloses, 
pectinas e proteínas estruturais. As microfibrilas de celulose são 
arranjos de cadeias de giucano altamente ordenados, sintetizados 
sobro a membrana por complexos proteicos denominados rosetas 
de partículas. Os genes da celulose sinta se em plantas têm sido 
recentemente identificados, permitindo saber que uma grande fa¬ 
mília de genes codifica esta e proteínas afins. A matriz é secretada 
para dentro da parede via complexo de Golgi. .As hem icelu toses e 
proteínas entrecmzam microfibrilas, eas pediras formam géis hi- 
d roí (licos que podem tornar-se entrecruzados por ions de cálcio A 
construção da parede pode ser mediada por enzimas. Por exem¬ 
plo, xiloglucano endotransglícosllase tem a capacidade de reahzar 
reações de transglic os ilação, que integram â parede xiloglucam* 
recém-sintetizadus. 

Ás paredes secundárias diferem das primárias por conterem 
uma percentagem mais alta de celulose, por terem hemicelulosc* 
diferentes e porque a lígnina substitui as pectinas m matriz. As 
paredes secundárias podem também se tomar altamente espes* v 
das, ornamentadas e incrustadas com proteínas estruturais especi¬ 
alizadas. 

l : .m células com crescimento difuso, a direção do crescimento 
é determinada pela estrutura da parede, em particular a orienta 
çao ilas microfibrilas de celulose, que, por sua vez, e determinada 


FIGURA 15.28 Esq v e nia pa ra a pmduçao de - T i gossaca ri na s d ura n te i n vaslo 
fúngica de células vegetais- Enzimas secreta das peja planta, como quítinase e 
glucanase, atacam a parede fúngica, liberando olígossaçarinas que provocam a 
produção de compostos de defesa (fitoalexinas) na planta. Similarmerife, ã 
pectinase fúngica libera oligossaoaiinas biologicamente ativas da parede celular da 
planta 
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U orientação de mJcroíúbulos no citoplasma. As células jovens 
Hoiecmiente apresentam uma grande alongamento. O aumento 
.Lur ê limitado pela cfpáddàde da parede celular de sofrer des- 
1 1 /!mento de polímeros, que, por sua ve/, e controlado de uma 
maneira complexa pela adesão de polímeros de parede entre si e 
^ jniiuênda do pH sobre as proteínas de afro|ixamento de pare- 
de como expansínas, glucanàS e outras enzimas. 

' De acordo com a hipõlerc do crescimento ácido, a extrusão de 
òkm $ „ e |a H -AT Ps se do membrana p]apática acidifica a pare- 
ativando a expansbia. As expansinas induzem o relaxamento 
mr estresse da parede pelo afrouxamento das ligações que man¬ 
tém as micro fibrilas juntas. A cessação do alongamento celular pa¬ 
rece ser devido ao processo de endurecimento da parede causado 
por um aumento no número de ligações cruzadas. 

As enzimas hidrolítfcas podem degradar completa ou sdefí- 
vamente paredes celulares maduras durante o amadurecimento 
do fruto, germinação da semente e formação de camadas de abscí- 
S aa. As paredes celulares podem também sofrer ligação cruzada 
oxida ti va, em resposta ao ataque de patõgenos. Alem disso, o ata¬ 
que de patúgenos pode liberar fragmentos de parede celular; cer¬ 
tos fragmentos de parede têm se mostrado capazes de atuar como 
agentes de sinalização celular 

Material da Internet 


Tópicos da Internet 

15.1 Terminologia da química de poEissacarideos 

É fornecida uma breve revisão de termos usados para 
descreveras estruturas, ligações e polímeros na quími¬ 
ca de pol issaca ride os. 

15.2 Modelo molecular para a síntese de celulose e outros 
polissacarideos de parede que consistem de uma re¬ 
petição de dissacarídeo 

É apresentado um modelo para a polímerizaçãü de uni¬ 
dades de celulose em cadeias de glucano, por meio da 
enzima celulose sintase. 

153 Componentes da matriz da parede de celulose 

A secreção de xiíoglucaoo e proteínas gticosiíadas pelo 
Golgi pode ser demonstrada em nível ultra-estrutural. 

15.4 As propriedades mecânicas de paredes celulares: Es¬ 
tudos com Nitetfa 

São descritos experimentos, demonstrando que a parte 
interna, correspondente a 25% da parede celular, de¬ 
termina s direção da expansão da célula. 

15.5 Estrutura de oligossacarinas biologicamente ativas 
Tem sido demonstrado que alguns fragmentos de pare¬ 
de celular possuem atividade biológica. 

Ensaio da Internet 

151 Gradientes de cálcio e oscilações em tubo polinko em 
crescimento 

E descrito o papel do cálcio na regulação do crescimen¬ 
to apical do tubo poliníco. 
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Crescimento e 
desenvolvimento 



Capítulo 



A FASE VEGETATIVA DO DESENVOLVIMENTO inicia com a epibriogênese, 
mas continua durante toda a vida da planta. Biologistas do desenvolvimento 
vegetal estão preocupados em saber como o zigoto origina um embrião e este. 
uma plãntula. Como novas estruturas vegetais surgem a partir de estruturas 
preexistentes? Os órgãos são originados por divisão celular e expansão, mas 
são também compostos por tecidos, nos quais grupos de células adquirem fun¬ 
ções especializadas, e esses tecidos se organizam em padrões específicos. Como 
tais tecidos formam um padrão particular e como as células se diferenciam? 
Que princípios básicos governam o aumento de tamanho (crescimento) que 
ocorre ao longo cto desenvolvimento vegetal? 

O objetivo final dos biologistas do desenvolvimento é compreender como 
o crescimento, a diferenciação celular e o padrão de formação são regulados 
em níveis celular, bioquímico e molecular Tal compreensão deve também in¬ 
cluir as bases genéticas do desenvolvimento. Finalmente. este ê a revdaçã*> dos 
programas geneticamente codificados. Quais os genes envolvidos, qual a or¬ 
dem hierárquica e como dão origem a mudanças no desenvolvimento? 

Neste capítulo, será explorado o que é conhecido sobre tais questões, co¬ 
meçando com a embriogénese, A embriogènese inicia cs desenvolvimento dn 
planta^ mas, difercntemente dos animais, e um processo contínuo, estabelecen¬ 
do o plano básico do corpo vegetal e formando os meristemas que geram os 
órgãos adicionais nu adulto. 

Após a discussão da formação do embrião, serão examinados os menstc- 
mas da raiz e da parte aérea. A maior parte do desenvolvimento vegetal é pós- 
embrionária e ocorre a partir dos me riste mas, os quais podem ser considerados 
fábricas celulares onde os processos em andamento de divisão celular, expan¬ 
são e diferenciação geram o corpo vegetal. As células derivadas dos meriste- 
mas tornam-se os tecidos e os órgãos que determinam o tamanho, a forma e a 
estrutura definitivos da planta. 

Os meristemas vegeta ti vos sloal lamente repetitivos, produzindo a mes¬ 
ma ou similar estrutura reiteradas vezes, podendo sua atividade continuar 
indefínidamente, fenómeno conhecido como cwsamentv itnkfiuidtK Algumas 
árvores perenes, como os pinheiros, por exemplo, continuam a crescer por 
milhares de anos Outras, parti cu larmenle as plantas anuais, cessam seu cres¬ 
cimento vegeta Li vo com o início da floração, após uma ou poucas semanas 
ou meses de crescimento. Eventualmente, a planta adulta submete-se a uma 
transição do desenvolvimento egeLUivo ou reprodutor, culminando com a 
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produto de um zigoto, reinieiando-se o processo, que stT <i ^ ,s “ 
c li 1 kl o no Capítulo 24, 

A> células derivndás do meristema apical apresentam um pa| 
díãõ espectàco de espanco, o qual determina a forma e p tama¬ 
nho definitivos da planta. Após a discussão sobre as méristemas, 
será examinado como se analisa o cresci mento vegetal, com enfase 
tios padrões de crescimento no espaço (relacionado a estrutura da 
planta) e no tempo Iquando ocorrem os eventos). 

FiEialmente, apesar de seu hábito de crescimento indetermi¬ 
nado as plantas, como todos os demais organismos multicelula- 
res, senescem e morrem. Ao final do capítulo, será considerada a 
nitirle como um fenômeno do desenvolvimento^ tanto em nível 
célulat quanto dó organismo. Para uma revisão histórica do estu¬ 
do do desenvolvimento vegetal, ver o Ensaio 16.1 na Internet. 


EMBRIOGÊNESE 

A embriogênese e o processo que inicia o desenvolvi mento 
vegetal Embora a embriogênese geralmente tenha inicio com a 
união do gamela com a oosfera, formando uma célula única deno¬ 
minada zl;Mo f células somáticas também podem sofrer embriogê¬ 
nese sob condições especiais. A fecundação também começai três 
outros programas de desenvolvimento: o en d esperma, a semente 
e o fruto, Sjgrá focado a embriogênese porque ela proporciona a 
chave para a compreensão do desenvolvimento vegetal. 

A embriogênese transforma uma célula única chamada de zi- 
goto em uma planta multi celular, microscópica, embrionária. Um 
embrião completo tem o corpo básico de uma planta madura e 
muitos dos tipos de tecidos do adulto, embora presentes de forma 
rudimentar 

A dupla fecundação é uma característica única das plantas 
com flores (ver Tópicos 1.1 e 1.2 na Internet)'. Em plantas, como 
em todos os demais eucariontes, a união de uni gameta com a OQS- 
fera forma a célula única chamada de zigoto. Nas angiospermas, 
entretanto, esse evento é acompanhado pela segunda fecundação, 
na qual outro gameta une-se aos dois núcleos polares para lormar 
um niiclui! triplo ide, a partir do qual se desenvolverá o endosper- 
ma [tecido de nutrição do embrião em desenvolvimento)", 

A embriogênese ocorre no interior do saco embrionário do 
óvulo, enquanto que o óvulo e as estruturas associadas desenvol¬ 
ve rmse em semente'". A embriogênese e o desenvolvimento do 
endosperma ocorrem em paralelo ao desenvolvimento da semen¬ 
te, sendo o embrião parte da semente, O endosperma pode, tam¬ 
bém, ser parte da semente madura, porém em algumas espécies 
ele desaparece antes de ser completado o desenvolvimento dá se- 


\ di: l Apesar di r o> .lutares afirmarem que a dupla fecundação e uma cara#)?- 
nOiui da>. .irgiospurmas, trabalhos recentes comprovam que essa e vento não é úni- 
cuenlre as ahjçi&i-petçifts, líjoiosidoencvritrado em irxemplares.de günnoipermas 
\ dt 1 i inbi 'T,j a lí tu >te- dt-- rev a n ii o s£gu ji dí> processo de Éecu ruiação cumo n 
de uní > orn tW. nucleus polares,, em geral. a fusão dá-sc entre um gameta l- 

o núcleo secundário (resuliado dá iusâti dos dois nüdeos polares), constituindo 
iiiiijs )>v^. aoac<- } . ■.ri,j dennnmiidíi xenúfjlu/crn correspondem:ja ao cspurófkú re- 
sublünir- dii fusão iJn í,imd.i com a uosíera fembrião propriamente diloj 

de l í h iiutore- ugerem qut i processo da embriogént^: ocorre rio interior 
dn sacourplujortárm, porem uvento tran-aindu os limites d^ gai^ttófilv, atin¬ 
gindo V ido esporofilti o>, como nu- elo e o(--i legumentotsi For cmiio Sado, a 
dviiiiminaçãu 6vnl<», em comsptindêi u i,i à adotada para u reino animal deveria 
■ dar reslnto ,í uma célula únif.i, n que, na realidade, não oçorfe, pois o ^luneta 
temimrm tín planla eslã cercado de vã rio-, leddte, di-iicadie.. originados da plan- 
la-oi.ie, -iiititimidu, m.ib jp^iprudiuncnlv. um judmienu*seminal 


mente. A embriogênese e o desenvolvimento do semente são p r , 
llsson altamente ordenados e integrados, ambos iniciados peU 
dupla fecundação. Quando completados, a semente e o embrião 
tomam-se dormentes e capazes de sobreviver por longos períodos 
desfavoráveis de crescimento. A capacidade de formar sementes é 
uma das chaves para o sucesso evolutivo das angiospermas, assim 
como das gimnospermas. 

O fato de dar origem a um embrião organizado, com uma 
estrutura previsível e específica, revela-nos que o zigoto é geneti¬ 
camente programado a se desenvolver de um modo particular, e 
que a divisão, expansão e diferenciação celulares são rigidamente 
controladas‘durante a embriogênese. Se tais processos ocorressem 
de forma aleatória no embrião, o resultado seria um aglomerado 
desorganizado de células sem forma ou função definidas. 

Nesta seção, serão examinadas essas mudanças em maior de¬ 
talhe, com enfoque em estudos genéticos moleculares conduzidos 
com a planta modelo Arabidopsis, a qual tem proporcionado a com¬ 
preensão do desenvolvimento vegetal. É mais provável que a mai¬ 
oria das angiospermas utilize mecanismos semelhantes de 
desenvolvimento, surgidos no início da evolução das plantas com 
flor e que a diversidade ctas formas vegetais foram ocasionadas 
mais por mudanças relativamente súbitas no momento e no local 
de expressão dos reguladores moleculares do desenvolvimento do 
que por mecanismos totalmente diferentes (Doebley e Lukens, 
1998). 

Afiibidopsis tlmlimn pertence ás Ên?ssítmw, família da mus¬ 
tarda (Figura 16.1). Trata-se de uma planta pequena, bem adapta¬ 
da ao cultivo em laboratório e experimentação. Tem sido chamada 
a Droiifhifo dos biologistas vegetais, devido ao seu uso generali¬ 
zado em estudos de genética vegetal e de mecanismos genéticos 
moleculares, em especial no esforço de compreender as mudanças 
no desenvolvimento vegetal. Foi a primeira planta superior a ter o 
genoma completam ente seqüendadtx A leni disso., há um acordo 
internacional visando compreender a função de cada gene do ge¬ 
noma de Àtíihidopsis até o ano de 2010, Como resultado, estamos 
mais próximos de compreender os mecanismos moleculares que 
governam a embriogênese de , Imftòpsis do que de qualquer ou¬ 
tra espécie vegetal. 

A embriogênese estabelece as características essenciais 
da planta madura 

A embriogênese vegetal difere da maioria dos animais por 
não gerar direta mente os tecidos e órgãos do adulto, A embrioge- 
nese das angiospermas, por exemplo, forma um corpo vegetat ru¬ 
dimentar, tipicamente constituído pur um eixo embrionário e do^ 
cotilédones (se for uma dicotiledonea). Apesar disso, a embrioge- 
nese estabelece os dois padrões básicos de desenvolvimento que 
persistem e podem ser facilmente identificados na planta adulta: 

1. O padrãi> a píca I-basa1 de desenvolvimento axial 

2. O pad rão radial de t eci d os encon t ra donas pa rt es aé ceo > e ra - 

ízes, 

, t « 

A embriogênese também estabelece os me ris temas pnnum 
os. A maioria das estruturas que constituem a planta adulta e gera¬ 
da após a embriogênese, por meio da atividade mo ris temática. 
Embora esses meristemas primárias sejam estabelecidos durante a 
embriogênese, apenas após a germinação tornam-se ativos e inici¬ 
am a formação dos órgãos e dos tecidos do adulto. 
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FIGURA 16.1 Atobfâõi0 MM CA) Desenho de uma piaria madura, mostrando es vários órgãos. (B) Desenho de uma 
dor, mostrando u$ órgãos florais. (Cl Uma planta végetativa imatura, consistindo de folhas dispostas em roseta basal e sistema 
Tadioilar inâo-mostrado). (D) Uma planta madura, após a maioria das flores ter amadurecido e as sflíquas terem 
desenvolvido ( A e b segundo Clark, 2001* C e D cedidas por Caren Chang). 


«ííríftj ima/. Quase todas as plantas apresentam uma 
11 na qual os tecidos e os órgãos são ordenados de forma 
P r t- J üsa ao longo de um eixo linear uu polarizado Q meriMcma 
l1 f n LA li da parte aérea esta em uma das extremidades do eixo. en- 
d apical da raiz está em outra Ko embrião e na plãntula, 
an °| U ^°' S c °ti!édones estará ligados logo abaixo du meristema 
P ] cal da parte aérea. Após, nesse arranjo linear está o hípocótilo, 
■_ku] u pí:|^ raiz, o menstema apical radiculare a coifa. Esse pa- 
ü axtal é estabelecido durante a embriogànese. 
mi - o ^ Ü j"' P arece nâo tão óbvio e o fato de que qualquer seg- 
■j”' v ^ Uí 1 Í' lant0 ^ cl raiz quanto da parte aérea, também ter 
í Ur ^ m i dac,t!S <? basal com propriedades fisiológicas e èstru- 
volv + lshntas Por exemplo, enquanto raízes adventícias desciv 
^roT ^ extremidade basal de um caule seccionado, gemas 

im ü 'j em " se exbWÍdâde apical, mêÊntà se eles estiverem 
«-rtutos (ver Figura 19,12). 


radiai Os diferentes tecidos são organizados em um pa¬ 
drão preciso no interior dos órfãos vegetais. Em caules e raizes os 
tecidos estão distribuídos em um padrão radiaf estendendo-se da 
parte mais externa, do caule ou da raiz, em direção ao seu centro. 
Se for examinada uma raiz em secção transversa! por exemplo, 
pode-se ver Irês anéis concêntricos de tecidos ordenados ao longo 
do eixo radial: uma camada mais externa de células epidérmicas (a 
epiderme) recobre um cilindro de tecido corttea] (o córtex i, o qual 
pt 1 r m ia vez, cobre o cilindro vascu la r [a cndtulermi■, peridc U\ fk>- 
ema e xilema) (Figura 16.2) (ver L apitulo I f 

\ proto derme é o merislema que origina a epiderme ue- 
ristema fundamental produz o íuluro coriox e endoderrne en 


de T. Osauíon:s lácluém tiu dliíidro cenbxila éndodem>ç, maso teiíor devícorv 
■’]dL , wr^íti.U’iiiTi i ndiiáuCíl | iiÍ>iSuOtiXKi m ú* mtfiiw lidoârtiAi ; -nu i ... .,h ; i 

u eterna funçlmiimbl (JpArdjpaio atguiiiUxiKxã auiiueàijutiririt.«isU twlt 
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FIGURA 16,2 i > padrão radial cie .<•: ido . m nntrado em órgãos 
vegetais pode ser observado em uma secçàn transversal da rai/ 
Ir.mseer-al ôe uma r.uz de /brííifJe/JM ícjj feita .i cerca de 1 
do ápice, uma região em quv os diferentes Os idos estão formados 


quanto o procámbio é o meristcma que origina o tecido vascular 
primário e o câmbio vascular', 

0 embrião de Ârabidopsis passa por quatro estádios 
distintos de desenvolvimento 

0 padrão Ambidopsh de embriogénege tem sido estudado ev 
tensívamente e se rd apresentado aqui mas é importante ler em 
mente que as angiospermas apresentam muitos padrões distintos 
de desenvolví menti i embriogêmo), sendo este apenas um dos seus 
tipos. 
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FIGURA 16,3 A ombruigénesr de Amlndo^i v oirai terizada por urn padrão definido de di.vi.Mws. • i. , lul.in i >. (K Gládios sucessivos da enibriugeniM 



cedidas por john Haradíi,^ American Sodctyof FLant Biologista impresso com permissão)* 
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Q- cs tâdios mais importantes da embriogénese em Arahhíap- 
e muita? outras angiosperm|f§ são: 

q ^fâdig çlobuhr do ríjrbnm Após a primeira divisão zigó- 
1k;í " ã célula apical experimenta uma série altamente ordena- 
da de divisões, gerando um embrião globular de oito células 
(©etante), 30 horas após a feomfação (Figura 16JC). Divi- 
^ celulares, adicionais e precisas, aumentam o número de 

células na esfera (Figura 16.3D). 

i O tstádio de coração do embrião, Esse estádio forma-se por 
m \ { , de rápidas divisões celulares em duas regiões em cada 
j a j 0 do futuro ápice da parte aérea. Essas duas regiões pro 
itam projeções que mais tarde darão origem aos cotilédo¬ 
nes e à simetria bilateral do embrião (Figura 16.3E e F). 

• ci { 75 ; áttio de t orç mio d o en ?h rmx Esse es tád ío íorm a -se como 
resultado do alongamento celular ao longo do eixo do em¬ 
brião e desenvolvimento posterior dos cotilédones íFigura 

16.3G), 

4 . O estádio de maturação do cmbruio, Ao final da embriogêne- 
se # o embrião e a semente perdem água e tornam-se metaboli- 
camente quiescentes ao entrarem em dormência (Figura 
16.3H)/ 

Os cotilédones são órgãos de armazenamento de alimento para 
müilas espécies e, durante a fase de crescimento do cotilédone, 
proteínas, amido e lipídeos são sintetizados e depositados nos co¬ 
tilédones, para serem utilizados pela plãntula no crescimento he- 
terotrótico mào-fotossintético) que ocorre após a germinação. 
Embora as reservas nutritivas sejam armazenadas nos cotilédones 
de óriifadapds, o crescimento dos cotilédones não é tão expressivo 
nesta espécie como o è em muitas outras dicotiledôneas. Em mo- 
nocoliledõneas, as reservas >ão armazenadas em especial no en- 
dosperma, Em Anrírírfopsis e muitas outras dicotiledôneas, o 
endosperma desenvolve-se rapidamente no início da embriogêne- 
se, porém é reabsorvido e o tecido do endosperma não está pre¬ 
sente na semente madura. 


0 padrão axial do embrião é estabelecido durante a 
primeira divisão celular do zigoto 

A polaridade axial é estabelecida em fase muito inicial da em- 
briogénese (ver Tópico 16.1 na Internet), De fato, o zigoto torna- 
^ polarizado e se alonga, aproximadamente trés vezes seu tamanho 
original, antes de sofrer sua primeira divisão. A extremidade api¬ 
cal do zigoto possui um citoplasma denso, enquanto que a metade 
biSSEil da célula contém um grande vacüolo central (Figura 16.4>. 

A primeira divisão do zigoto é assimétrica e ocorre em angulo 
rdo ei Xe* longitudinal. Essa divisão origina duas células — uma 
^'KlíI e outra basal — cujos destinos são muito diferentes (ver Fi- 
i À menor, a célula filha apical, recebe mais citoplasma 
0 qui.' a maior, a célula basal, a qual herda o grande vacúolo zigó- 
J*', Juase todas as estruturas do embrião, v ao final da planta 
a üra r sãtí derivadas da célula apical menor Duas divisões ver- 
ais e uma horizontal da célula apical originam o embrião globu- 
de 0IÉ P células (ocfenfe) (ver Figura 16.3C), 

1 \ 1 '‘Filo basal também se divide, porém todas as suas divi- 

laT T* L ' m ângulo reto ao eixo longitudinal D resul- 

Cü iK 14 cn hlamento composto por seis a nove células conhecidas 
^ suspe^sor, o qual conecta o embrião ao ásternã vâsc ulaít da 
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FfGURA 16.4 O rudimento seminal de /Wbrdojtítí contendo o sact i 
embrionário a cerca de quatro horas após a dupla fecundação. O zigoto 
exibe uma marcada polarização, A metade terminal do zigoto possui 
citoplasma denso e um único núcleo grande, enquanto um vaaíolo central 
grande ocupa a metade basal da célula. Neste estádio, o saco embrionário, 
circundando o zigoto, contém quatro nuí !h ^ m ■ emdosperm.i 


plantftA Apenas uma das derivadas da célula basal contribuí para 
a formação do embrião. A derivada da célula basal mais próxima 
do embrião é conhecida como hipófise e forma n columela, ou 
parte central da coifa, e uma parte essencial do meristema apical 
da raiz conhecida como centro qukscetüc, o qual será discutido mais 
tarde neste capítulo (Figura 16.5). 

Apesar de o embrião ser esférico ao longo de todo o estádio 
globular da embrtogénese (ver Figura 16.3A-D), as células do inte¬ 
rior das metades apical e basal da esfera têm identidades e funções 
diferentes. Como o embrião continua a crescer e alcança o estádio de 
co ração, sua p ola ri da de ax 1 a I to ma-se m u i to d is ti n la (ver F igu m 16 . ?), 
sendo possível reconhecer prontamente trés regiões axiais: 

1. A região apical que dá origem aos cotilédones e ao meristema 
apical da parte aérea 

2 . A região mediana que dá origem ao hipocútilo, á raiz e ã maior 
parte do meristema da raiz. 

3. A fepd/ísc que dá origem ao restante do meristema da raiz. 

As células dos setores superior e inferior do embrião em está¬ 
dio globular inicial diferem e o embrião é dí\ ídido em uma meta¬ 
de apical e em outra basal, refletindo o padrão axial imposto ao 
embrião, no zigoto, 

O padrão radial de diferenciação dos tecidos é 
primeiramente visível no estádio globular 

O padrão radial de diferenciação dos tecidos e primeiramente 
observado no embrião octante** (Figura Corno as divisões 


'S ...li: I Ü suspi'ri,soí f.i vkIuI>i L'. i ii I '.‘sIlÍu vuludíjí p.N.i .1 mk-ifipflo, purCsiTUi, 
miiitw. (íástii d os è qihilquiT supril^lhlto i asi.ul.ir do rudimento Sérnirul luc.üi/.i 
do iu Cjb?.,T. 

‘"N dr f Níi nu os auhirra utili/am lwU fornia, pc/fm m refi 

reiti .Hi tribrinlo gJobiiLir, 
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| H ;IjRA 16.3 A organizo apHMl-htis e il dc lúcidos i- órgãos 
u-pi.iis c Lstnkicndi bem cedo na embriogènesé. I *te 
ditgrama ilustra como os orgãusda plânltiLi ínicuil de 
j\T(lM(fQp$ÍS originam-sc do regiões especificas do embrião 
[WiUemsen o cols., 1998) 
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padrões radiais de tetídus são também estabelecidos durante a 
emtrtogeni^e, \) iik\senho ilustra a origem dos diferentes tecida c õrgãos a partir de regiões 
embrionárias, na embriogénesc de ArubídapsiB. Às linhas cinza enlre os estádios de torpedo e de 
plantub indicam as regiões do embrião que originam as várias regiões da plántula. As regiões 
expandidas representam limites onde o destino do desenvolvimento , ■ um Umto flexível (Van 
Deu tterg e cols„ 1993), 
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, Juhríícoiihmimii no embrião globular, diviwes trans- 
dividem, radi.iImente, o firupo inferior de « 1 ..- 
I em tifo repiões, as quais se tomarão os tecidos 
radjalmente orientados do eixo da raiz e do caule. As 
.. I 8!i m ais e\ternas formam uma cartada superficial 
£ uma célula de espessura, conhecida como protoder- 
, a ,bie ambas as metades do embrião eongma a 

^'ATcâulas que se tomam o menstema fundanfn- 
., | H 5 , ■ abaixo da protoderme. O meristema fundamen- 
S orieinà o córtex e, na raiz e no hipocótilo, também 
a endoderme, O prcómbioé o núcleo inter- 
ni, de Células alongadas que originam os tecidos vascu¬ 
lares e. na raiz, o periciclo (ver Figura 16.2). 

A embriogènese requer expressão génica 
especifica 

A análise de mutantes de AndiBÍrçsis, com falhas 
no estabelecimento da polaridade axial ou coin desen¬ 
volvimento anormal durante a embriogènese, possibili¬ 
tou a identificação de genes cuja expressão determinava 
o padrão de tecidos durante a embriogènese; 


(A) Tipo secagem mutante gnom (B) fipn ^iyfigern mutan^ momproro 





Geri 05 GNOM controlam a 
pola r if j vi de 'M i i c a I ■ bas a' 


Gent?^ MQNOPTERQj. eonitolam a 
formação da rate primaria 


0 gene GNOM padrão axial As plántulas homozi- 
gotas pau a mutação no gene GNOM perdem as raízes 
e os cotilédones (Figura 16./A \ {VI a ver e cota, 1993). Os 
lidei tos em embriões aparecem primeiro durante 
íi divisão inkial do zigoEo, persistindo ao longo da em- 
briugênese Fm mutantes mais extremos, os embriões 
piutu são esféricos e perdem totalmente a polaridade axial Pode- 
se concluir que a expressão do gene GNOM é necessária para o 
estabelec i men t< i d a pola rida de axial 3 . 

0 gene .IfOATJFTf IÍQS; raiz primária e tecido vascular. As mu- 
tacões no gene MQNQPTERQS (MP) resultam em p lã n tu las com 
ausência de hipocótilo e raiz, embora produzam uma região api- 
od. As estruturas apicais em embriões wp mutantes não são estru¬ 
turalmente normais e os tecidos dos cotilédones são desorganizados 
fl-igur.i 1 67B) (Berletli e Jurgens, 1993). Os embriões tup mutantes 
inicia Imente demonstram anormalidades no estádio octante e não 
formam procâmbio na parte inferior do embrião globular, porção 
quedaria origem ao hipocótilo e a raiz, Posteriormente, algum le- 
cidu vascular forma-se nos cotilédones, porém os feixes são ína- 
P ri p riadame n te conec ta d os. 

Hmbnra em embriões mp mutantes falte uma raiz primária 
quando germinam, eles formam raízes adventícias em plãntulas 
qu^crescem até planta adulta Os tecidos vasculares em todos os 
r f,ãos dessas plantas mutantes são fraca mente desenvolvidos e 
1 um fr^|üentes descontinuidadcs. Assim, o gene MP é necessário 
P>na a formação da raiz primária embrionária, porém não para a 
de raiz na planta adulta, Q gene MP é importante para a 
rmaçàu do tecido vascular no desenvolv imento pós-embrioná- 
(Przemeck e cdL 1996)! 


j, “-- 

‘liNrrfi ■■ v h vlt V-X-gtliiLH. I 1 iiu luvcdUM* gtmiíà i l" lipü- U :ir11 

tôes letos maiuscula e ttôlkp (neste caso CNi >Ml.e as .. 

.PB* 95 tírTl Itrtras mlnúiculas (aqui 


FIGURA 16.7 { ienes, cujas funções são essenciais para a embriogènese de 

Arabidopsifit foram identificados pela seleção de mutantes, tais criírió e 
tuonúpltros, nos quais um estádio da embriogènese é bloqueado O 
desenvolvimento de plãntulas de mutantes é comparado aqui com o do tipo 
selvagem no mesmo estádio de desenvolvimento, (A) O gene CiVt W ajuda a 
estabelecer a polaridade apical-basal. Uma planta homozigota para jjímmpi e 
mostrada á direita (B) O gene Af( 'NQPTEROS é necessário para o padrão basal e 
a formação da raiz primária. As plantas hgmozigotas para a mutação monoploob 
têm um hipocótilo, um meristema apical do caule normal t cotilédones, mas não 
possuem raiz primária (A de Willemsen e cols., 19%; B de Berleth e jürgens, Í99Í0 


Os genes SHQRT ROOT e 5CARECRÜW; dtcsewo/írimeííto de 
frr jVÍo fundamental. Foram identificados genes que atuam no es¬ 
tabelecí mento do padrão de tecido radial na raiz e no hipocótilo 
durante a embriogènese. Tais genes também são necessários para 
a manutenção do padrão radial durante o desenvolvimento pós- 
embrionártu (Scheres eeota. 1993; Dí Lutrenzb e cota, 1996). Para 
identificar esses genes, os pesquisadores isolaram mutantes deÀni- 
Ndopsií que causam o crescimento lento de raízes (Figura 16.8B), 
Às análises desses mutantes identificaram vários com falhas no 
padrão de tecido radial. Dois dos genes afetados, SHOR7 1 ROOT 
í 3 HR> c SCARECROW (SCR), são necessários para a diferenciação 
di.i tecido c para a diferenciação celular, não apenas no embrião, 
mas também em raíaes primárias e secundárias e no hipocótilo. 

Os muLantes >HR e SCR prôdu/em raizes com uma única ca¬ 
mada de tecido fundamenta] (Figura 16,SD), As células pertencen¬ 
tes a essa única camada de tecido fundamental têm uma identidade 
mista e demonstram características tanto de células andodermivas 
quanto de células corticais em plantas com a mutação ser. Essas 
plantas scr mutantes também perdem a camada de células deno¬ 
minadas bainha aniítjfera, tuna estrutura em olvida na resposta 
do crescimento à gravidade ( ver Capítulo 19), As raízes de plantas 
com a mutação .4f também têm uma única camada de tecido usn- 
da men tal, porém esta tem características de células cor ticais e au¬ 
sência df características endoder micas. 

O gene l/OíJíi/7: u meristema da raiz. t ] s meristemas da raiz 
primaria e da parte aérea são estabelecidos durante a embriogé- 
nese, Pelo fato de os mesmos não serem alivos neste momento, o 
termo promcrhtma pode sor mais apropriado para clescreveji jaís 
í struluras, I m promeristema pode sei detinido como Uma estrn 
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FIGURA 16.8 As mutações no gene SCÀRECROK (SCR) de 
Ardndofiis alteram o padrão de tecidos na raiz. (A) Divisões celulares 
formando a endoderme e o córtex. As células endodêmiicas e corticais 
são derivadas das mesmas células iniciais, como resultado de duas 
divisões celulares assimétricas. A célula-tronco cortical-endodérmica 
{célula nào-comprometida) expande-se e depois se divide 
anticlinal mente, se auto-reproduzindo e formando uma célula-filha, a 
qual, por sua vez, se divide pe rid í na l mente, produzindo ama célula 
pequena, que desenvolve características endndérmicas, e outra maior, 
que se torna uma célula corHcal. A segunda divisão assimétrica não 
ocorre em mutantes scr e a célula-filha, formada como resultado da 
divisão antidinal da inicial tem características de células eorticais e 
endüdérmicas. (B) O crescimento de uma plãntula do tipo selvagem de 
12 dias de idade (à esquerda) é comparado com o de duas plántulas de 
12 dias de idade homozígóticas para uma mutação no gene 
5CÃ$ECfíüW (SCR) (no centro e a direita). (C) Secção transversal da 
raiz primária de uma plântula do tipo selvagem. (D) Secção transversal 
da raiz primária de uma plãntula homozigõtica para o mutante ser lD' 
Laurenzio e cols., 1996; fotografias © CeII Press, cedidas por F Beníey i 


lura embrionária que st; tornará um meristexna apôs a germina¬ 
ção, 0 

Um marcador molecular para p promerislema da raiz ainda 
não foi identificado, porém parece ser determinado no inicio da 
embriogénese. À& células-tronco da coifa (células que se dividem 
para produzir a coifa) são formadas da hipófise no estádio de cora¬ 
ção da embriogénese, indicando que o promeristema da raiz é es¬ 
tabelecido pelo menos nesse estádio (Figura 16.9). A expressão do 


gene HOBBIT pode ser uni marcador inicial da identidade do mc- 
ristema da raiz (Willemsen e cols., 199S), 

Os mutantes do gene HOBBIT {HBÍ) sán defeituosos na Jor- 
mação de uma raiz embrionária funcional, assim como o são F^ n ' 
las tnp mutantes. Hntrptanto, essas duas mutações aluam de 
maneiras muito diferentes. Us mutantes hbt começam a apresentar 
anormalidades no estádio de duas ou qualrocelulas, antes da tor- 
maçâu do embrião globular. Ü defeito primário em mutantes é 
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án^ir ^ mni ' hipofisal, que se divide verticalmenle i j m ve, 
ç _. ,r ™riztmtalmente, Como resultado, a hipófise nã<- > 
rnensie m£ i da raiz, formado subsequentemente, perde o 
H wscente e a columela (ver l isura 1 í>.yF), Embriões de mi 


FIGURA 16.5 í > v' l||J f'N Mtl íHftT') é importante pnra o 
desenvolvimento de um meristema da raiz apical. (A) Tipo selvagem de 
plántuto ck j ArMop^iy, (B) plántula mutanto Méií;(C j tipo de raiz de 
tipo selvagem mostrando o centro quiescentr (QQ, a ■ ■ ilumela [CQI f v 
a coifa lateral (LRC); (D) tipo de raiz fof/Wí mutante; íí:) centro 
qutescente e columela de tipo selvagem; (E) ausénda do centro 
quíescente e da columela habbit. As plàntulas em A e lí são mostradas 7 
dias apôs germinarão (ampliação 4x) r A coloração com iodo revela 
sementes nas células da volume!a da coito no tipo selvagem (Er 
Sementes não estão presentes no tipo hbt mutante (F) rsegundo 
Wi liem sen e cnls., 1996). 


ijfíí parecem possuir um meristema radicular porém não entra em 
funcionamento quando a plântula germina Além disso, plantas 
desenvolvidas de embriões /lírf mutantes são incapazes de formar 
raízes laterais. 

O gene SHOOTMERISTEMLESS: o promeristema da parte 
aérea . O promeristema chi parte aérea pode ser reconhecido 
morfologicamente no estádio de torpedo da emb no génese de Ara- 
bídopsis: Divisões celulares orientadas de algumas das células en¬ 
tre os cotilédones resultam no surgimento de uma protuberância 
na região, característica do meristema apical da parte aérea (como 
descrita mais adiante neste capítuloj* Entretanto, os progenitores 
dessas células provavelmente adquirem a identidade molecular 
das células do meristema apical da parte aérea muito antes, duran¬ 
te o estádio globular. 

Ü gene 5>fü07MER/sTEMTESh (STM) é expresso espedfi- 
camente em células que se tornarão o meristema apical da parte 
aérea, sendo necessária sua expressão nessas células para a forma¬ 
ção do prome riste ma da parte aérea. Plantas de Ambidopsis, homo- 
zigotas para o mutante perda-da-tunçâo do gene STM não formam 
um meristema apical da parte aérea e em vez disso, todas as célu¬ 
las nessa região são diferenciadas (Lincoln ecok. 1994), O produ¬ 
to do gene tipo selvagem 5T,VÍ parece suprimir a diferenciação 
celular, garantindo que as células meristema ficas permaneçam in¬ 
diferenciadas. 

O irtRNA do STM pode ser detectado em uma ou duas célu¬ 
las da extremidade apical do embrião globular, No estádio de co¬ 
ração, a expressão do 5 TM é confinada a poucas células entre os 
cotilédones (Long e cols., 1.996), Como o 5TA f atua na forma de um 
marcador para essas células, o meristema apical da parte aérea e 
determinado muito antes de poder ser reconhecido morfologica¬ 
mente, O gene S'MJ é necessário não apenas para a formação do 
meristema apical embrionário da parte aérea, mas lambem para a 
manutenção da identidade do merislema apical da parle aérea na 
planta adulta. El papel dos núcleos no controle do desenvolvimen¬ 
to foi primeiramente demonstrado na alga gigante unicelular 1. 
tabularia (ver Ensaio 16.2 na Internet), 
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Capitulo 16 


A maturação do embrião requer expressão génica 
específica 

O embrião de Awbidúpsis entra em dormência após ter gerado, 
aproximadamente, 20.1 K)M .célulns. A dormência ocorre por perda de 
agya interrupção gerai da transcrição genica e síntese dc proteínas, 
não apenas no embrião, ma* lambem em toda a semente. Pára adap¬ 
tar ,i célula a condição especial de dormência, ê necessária uma éx- 
pressao genica específica. For exemplo, os genes ABSCibiC /K'JP 
K si mV\*E3 {ABtò) ifc fiJSCA^ são necessários para a inibição da 
dormência e sensíveis ao hormônio ácido ahscísico, o qual e uma 
meteu la sinalizadora que inicia a dormência da semente e do em¬ 
brião. O também controla a expressão dos genes que codificam 
0 armazenamento de proteínas depositadas nos cotilédones duran¬ 
te a fase de maturação da embnogénese (ver Capítulo 23) 

O gene LEAFY COTí-LEDONI (LEC1) também e ativo na em- 
briogénese iiiinI. Camia os mutantés kc I não civnseguem sohrf\ri- 
ver .i dessecação e não entram em dormência, os embriões morrem, 
a menos que sejam salvos por meio de isolamento, antes de ocor¬ 
rer o desseca mento. Os embriões salvos germinam em cultura e 
produzem plantas férteis semelhantes ao tipo selvagem, exceto pela 
falte de proteínas de armazenamento 7S e pela presença de cotilé¬ 
dones foliosos com tricomas na sua superfície superior. 

A aparência e o desenvolvimento normais dos mutantes tecí 
maduros indicam que o gene IEC1 é necessário apenas durante a 
embnogénese. Embora as falhas mais óbvias dos mutantes ícd se¬ 


jam perceptíveis apenas na fase de maturação do embrião, o mRN a 
da expressão do gáiie EECl pode ser detectado ao longo da mM* 
ogênése. Foi proposto que o EÊCI seja o repressor geraí do drarn- 
\ oi vi mento vegetativo e que sua expressão é necessária ao lon ,, 
da embriogénese (Ijútan e o te, 1998b 

O PAPEL DA GTOGNESE NA FORMAÇÃO DE PADRÕES 

L ma das características mais surpreendentes da organizarão 
dos tecidos em muitas plantas, ilustrado por droòittopsis, é o pa¬ 
drão marca d amente preciso da orientação das divisões celulares 
muitas vezes denominada padronizada, Esse padrão de divisões 
origina fileiras de células que se estendem desde o meristemá atê a 
base da planta. Embora u padrão de divisão não seja tão preciso 
em todas as outras espécies, o padrão básico de formação de teci¬ 
do é similar Quão importante é o plano de divisão celular para o 
estabelecimento dos padrões de tecido encontrado nos órgãos ve¬ 
getais? 

A divisão celular padronizada não é necessária para os 
padrões axial e radial de diferenciação do tecido 

Dois mutantes de Ambidoptis, fas$ e ton r têm efeitos drásticos 
sobre os padrões de divisão celular em todos os estádios de desen¬ 
volvimento c descartam as divisões padronizadas ocorrentes no 


Arahídcipsú do ripo selvagem 

(A) (fl) (C) 



Mutante r on homoiigotQ 

P) (E) 




L__I 

(ãO (jrn 


FIGURA 16.10 ll.i n tas d e Arnbiiiopsü com 
mutações nu gene TON são inca pazes de 
formar uma faixa pré-prótese de 
microtiibulos em células eni qualquer estãdiò 
de divisão. As plán tílias portadoras desta 
mutação são alta mente irregulares quanto á 
divisão celular e dos planos de expansão e, 
oi ruo resultado, elas são severamente 
deformadas. Contudo, continuam a produzir 
tecidos e órgãos reconhecíveÉs em suas 
posições corretas. Apesar dos órgãos e os 
teridbs produzidos por estas plantas 
mutantes serem altamente anormais, o padrão 
radial de tecido não- sobe distúrbio. i.A-G 
Tipo selvagem de AraWopris: (A) estádio 
globular inicial do embrião; (B) píântula vista 
a partir rio topo; (C \ seção transversal de uma 
raiz. (D-F) Estádios comparáveis de 
-Unhiibpsii homozigotas para a mutançáo 
(D) embnogénese inicial (b) plãntuLt mutante 
vista a partir do topo; (FJ seção transversal da 
raiz mutante, mostrando a orientação 
aleatória das células., mas uma ordem de 
tecidos próximo ao tipo selvagem; uma 
l imada epidt i mica externa cobre um córtex 
nmlticeliil.il que, por sua vez, circunda e 
cilindro vascular ( tuas e cuJs 1995). 
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Uno Silvaram (Ífcries-Ruiü t> Jürgens, 1994; Tteas e cols., 1995). Tais 
np h-YM^>"'^]rtíente OCòrrèm no mesmo gene, e células em 
JSs tomoagotas para a mutação lon <ftm) perdem uina estru- 
iinr-lasniãtica conhecida como faixa prf-prófase de mierotu- 
I .\fojva pré-prófase parece ser essencial para a orientação 
:nJ iriL*m nr l<i^o durante a cifodnese e, assim, necessária á ori- 
^láção dal dtvisí-cs celulares {ver Capítulo 1 e Tópico 16.2 na 

lntt Osrfeitos da mutação fim l/flss) são vistos desde os estádios 
nidais da embriogénese e persistem ao longo do desenvolvimer- 
!'! V plantas são pequeníssimas, nunca alcançando mais de 2 a 3 
cm de altura, tóm folhas, raizes e caules disformes e são estéreis 
rFvura 16-lOD-Fj- Apesar disso, as plantas mutantes não apenas 
estabelecem um padrão axial como têm todos os tipos de célula e 
õrgàtiii do tipo selvagem c ocorrem em suas posições corretos. O 
número preciso de células encontradas ein cada camada de tecido 
diferi radicalmente no mutante, porém cada tecido esta presentee 
na ordem exata, 


0 fato dessas mutações não impedirem o estabelecimento do 
padrão radial de tecido é uma forte evidência de que o padrão de 
divisão celular padronizado, encontrado no embrião e na raiz de 
Ambtdopsis, não é essencial para o padrão radial de diferenciação 
de tecido. 


Dm mutante de Arabidopsis com dtocinese imperfeita 
não pode estabelecer o padrão radial de teddo 

0 mutante knolk de Aifltoítópsís apresento falha na citodnese, 
a etapa no final da mitose na qual uma nova parede é formada, 
dividindo os núcleos-filhos em células separadas 0 gene K.VOL- 
L£ codifica uma proteína tipo sintoxina, importante para a fusão 
de vesículas. As sintoxinas são proteínas integradas as membra¬ 
nas, permitindo a fusão das mesmas. A fusão de vesículas é essen¬ 
cial para a eitodnese (Figura 16,11), 

Embora a divisão celular não seja bloqueada pela mutação 
hiolie, a formação da placa celular é irregular e, muitas vezes, in- 




Membrana de /esieula 


-V 


■ Mernbmna-ülvó 


Stnaptpbrçvína 
(urna proteína 
de membrana 
de 


Varias proteínas 
solúveis mediam 
interações de 
proteínas de membrans 


nraxína (em Arabidopsi\ 
codificada peto gene 
KNOUf) 


FIGURA 16.11 Codificada pdo gene KNOLLE. as proteínas 
síntaxínas desempenham um pape! crítico na fusão de 
membranas derivájdjàs de Cqlgi, t]Lie é exigida para a 
ritovinese normal na maioria dos organismos, incluindo 
Aràbiàopsis. ( A) Eiectromicrografia de uma região de um 
embrião de Ambidopsk com a mutação kmtik (> tpiadro 
destacado tem ? pm de lado. (B> FnLomícrpgnifiâ 
grandemente ampliada, mostrando uma parede transvers.il 
incompleto e anormal junto à parede celular da célula-mãe. 

(C) Um modelo de fusão de vesículas durante a lorriuçan da 
placa celular. LIm complexo de proteínas solúveis medi a a 
infração da proteína sinaptobivvina com a proteína sinta xí na 
(codificada pelo gene KjVOÜ i ? sobre a membrana^lvo (A e li 
de ] ukonvitz e |ols. f 1*^6, cedidas por C. Jtixgens; L seguruR i 
.\ssaa d e cols., b.1%). 
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completa. Como resultada muitos células tornam-se binudeadas, 
enquanto outras são apenas parcial mente separadas ou estão co¬ 
nectadas por grandes pontes citopl asm áticas. Os planos de divi¬ 
são também sâõ irregulares, com vários efeitos sobre o desen¬ 
volvimento. 

As plantas homozigotas para a mutação kmlic concluem a 
embriogênese: porém, o padrão radial de tecido é scvcramenle de¬ 
sorganizado e a camada epidérmica não se forma na embriogène- 
>e ínidal. A mutação knolle não impede a formação do eixo 
l! picai-basal e a embriogénese se completa, embora as plântulas 
sejam de vida curta, morrendo logo após a germinação. As plantas 
também perdem os me ris tem as funcionais, 

A conclusão derivada dos estudos da mutação kiwíle parece 
contradizer o que aprendemos das mutações ton flfass). Ambas as 
mutações kiwlh' c to» desorganizam o padrão normal de divisão 
celular no desenvolvimento embrionário e pós-embrtonárío, Po¬ 
rém, enquanto a mutação kiiolic bloqueia o estabelecimento do 
padrão radial de tecido, no mutante lo» o padrão é estabelecido. 

Uma diferença entre as mutações fori e kmlic é que a ultima 
impede a separação eletiva das células-íilhas durante a citüdnese, 
pai s a p la ca ce I u lar õ i ncomp let a V i st o q ue a coniu nicaçã o cê I u I a - 
a-célula é importante para a formação do padrão, pode ser neces¬ 
sário o isolamento efetivo das células, de tal forma que a troca de 
informações possa ser regulada. Ainda quando o citosol é conti¬ 
nuo entre células vegetais adjacentes através de plasmo d es mas, a 
celularização completa é necessária para um desenvolvimento nor¬ 
mal. Assim, os mutontes fuu são capazes de perceber corretamente 
informação posicionai, enquanto os mutontes àvío/Jc não conse¬ 
guem. Para uma revisão dos mecanismos que determinam o pla¬ 
no de divisão celular em células vegetais, ver Ensaio 163 na 
internet 


MERISTEMAS NO DESENVOLVIMENTO VEGETAL 

Me ri st em as são populações de células pequenas e isod ia mé¬ 
tricas (de igual dimensões em todos os lados) com características 
embrionárias. Os meristemas vegeto ti vos se autoperpetuain, Eles 
produzem não apenas os tecidos que formarão o corpo da raiz ou 
caule, mas também, continua mente, os regeneram. Um meristema 
pode reter sua característica embrionária indefinida mente, mes¬ 
mo por milhares de anos no caso de árvores, A razão para esta 
capacidade e que algumas células meristemáficas não são obriga¬ 
das a seguir urna roto de diferenciação, mantendo a capacidade de 
divisão celular enquanto o meristema se mantém vegeta ti vo. 

Às células indiferenciadas que retêm a capacidade de divisão 
celular indefinidamenle são denominadas células-tronco. Embo¬ 
ra historicamente chamadas de cé/tiks mirim em plantas, funcio¬ 
nal mento sâo muito similares, senão idênticas, ãs células- tronco 
dos animais (Weige! e Jürgens, 2002). Quando as células-tronco se 
dividem, gera!mente uma das células-fÜhas mantém a identidade 
d,i célula-tronco, enquanto a outra é obrigada a seguir uma rota 
particular de desenvolvimento (Figura 16.12). 

As células-tronco em geral se dividem lentamente. Suas célu- 
las-filhas,entretanto,podem entrarem um período de rápidas di- 
visoeH celulares antes de interromper as divisões e serem 
reconhecidas como tipos celulares específicos. As células-tronco 
representam a tanto final de todas as células no meristema e em 
iodo ii resto da planta — raízes, folhas c outros órgãos, assim come» 
caules. 



Célula- Células- Células Células 

tronco filhas comprometidas diferenciadas 


F1G U R A 16.12 ÀS cé lu ías- tronco geram célu 1 ns-íi 1 ha &, a Iguma s d a s 
quais permanecem não comprometidas e retém a propriedade de 
células-tronco, enquanto outras se tomam comprometidas para se 
diferenciarem. 


O meristema apical do caule é uma estrutura altamente 
dinâmica 

O meristema apical vegeta ti vo da parte aérea origina o caule 
assim como os órgãos laterais (folhas e gemas laterais), O me riste- 
ma apical da parte aérea contém, tipicamente, algumas centenas a 
milhares de células, embora em Arabidopsis este meristema conte¬ 
nha apenas cerca de 60 células 

O meristema apical da parte aérea está localizado na extremi¬ 
dade do eixo, porem rodeado e coberto por folhas imaturas, as 
quais são produzidas pela atividade do meristema. È recomendá¬ 
vel distinguir o ápice da parte aérea do meristema propriamente 
dito. O ápice da parte aérea consiste do meristema apical acresci¬ 
do dos primórdios foliares formados mais recentemente, O merís- 
tema apical da parte aérea é apenas a população de células 
indiferenciadas sen’! incluir qualquer órgão derivado, 

O meristema apical da parte aérea é uma região plana ou te- 
vemente elevada, de diâmetro de 100 a 300 mm, composto princi- 
paImente por células pequenas, com paredes finas, denso 
citoplasma e ausência de grandes vacúolos centrais. O meristema 
apical da parte aérea é uma estrutura dinâmica que muda durante 
o ciclo de formação de folha e caule. Além disso, em muitas plan¬ 
tas a parte aérea, como um todo, apresenta uma atividade sazonal. 
O meristema apical da parte aérea pode crescer rapidamente na 
primavera, entrar em um período de menor crescimento durante 
o verão e tornar-se dormente no outono e em dormência perma¬ 
nente ao longo do inverno. O tamanho e a estrutura do meristema 
apical da parto aérea também mudam com a atividade estacionai. 

Às partes aéreas desenvolvem-se e crescem nas suas extre¬ 
midades, como no caso das raizes, porém as regiões de desenvol¬ 
vimento não são tão estratificadas e precisa mente ordenadas como 
nas raízes. Além disso, o crescimento ocorre em uma região mais 
ampla na parte aérea do que no caso das raízes. A qualquer mo¬ 
mento uma região com vários internos, com 10 a 15 cm de compri¬ 
mento, pode apresentar crescimento primário, 

O meristema apícal do caule contém diferentes zonas e 
camadas funcionais 

O meristema apical da parle aérea consiste de diferentes re¬ 
giões funcionais que podem ser distinguidas peta orientação dos 
planos de divisão celular c peto tamanho e atividade das células. 
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O nkfishnH apical vegcfatic n da parle aérea das angiospermas 
m C1?r<1 ], uma aparência altamente estratificada, composto 
:mienle por inh dhhniás dc cétufos, as quais são óesíg- 

tlp í‘, m , n L2 e 13, óndé LI é a camada mais externa (do in- 
X X) (FigJra f 6.13). Nas camadas Lie L2 as divisões celulares 
^io\ntidinaLs; isto é, a nova parede celular que separa as células- 
fi]has ^tá orientada em ãngub reto a superfície do mmfm*. Na 
ornada t3as divisões celulares tendem a ser menos regularmente 
orientadas. Cada camada tem sua própria célula tronco, e as três 
üima já* contribuem para a formação do caule e dos órgãos laterais, 
q s meristemas apicais ativos também têm um padrão orgnm- 
zacionaJ denominado fonação cíto-histológica. Cada zona está 
composta por células que podem ser distinguidas não apenas em 
kise nos seus planos de divisão, mas, também, por diferenças de 
tamanho e grau de vacuolação (ver Figura lk13B). Essas /onas 
exibem, diferentes padrões de expressão genica, refletindo as íun- 
ções dí&tintas de cada zona (Nishimura e eok, 1999; Flcicher $ 
MeyerowitJ 2000). 

O centro de um meristema em atividade contém um agrupa¬ 
mento de células relativamente grandes e altamente vacuoladas 
denominado zona central, que é algo comparável ao centro quies- 
cente dos meristemas das raízes (.mais tarde discutido neste capi¬ 
tulo). Flanqueando a zona central, ocorre uma região de células 
menores chamada de zona periférica. Abaixo das células da zona 
centrai ocorre uma zona medular dando origem aos tecidos inter¬ 
nos do caule. 

Estas três zonas, mais provavelmente, representam diferentes 
domínios do desenvolvimento, A zona periférica é a região onde 
as primeiras dn isões celulares ocorrem, levando á formação do 
primórdio foliar Já a zona medular contribui com células que se 


tomam o eixo principal, enquanto a /ona central contém o conjun¬ 
to de células-tronco, alguma fração de células que permanecem 
indiferenciadas, nr' passo que nutras suprem as populações de cé¬ 
lulas das zonas medular e periférica (Éowman e Eshed, 2000). 

Alguns meristemas surgem durante o desenvolvimento 
pós-embríonário 

0s meristemas apicais, da raiz e do caule, formados durante a 
embriogênese são chamados dc merístemas primários- Após a ger¬ 
minação, a atividade desses meristemas primários gera os tecidos e 
órgãos primários, que constituem o corpo primário da planta. 

A maioria das plantas também desenvolve uma variedade de 
meristemas secundários durante o desenvolvimento pos-embrio¬ 
nário, Os meristemas secundários podem ter uma estrutura seiriv- 
t h ante a que ta dos p ri ma ri t >s. pc>rém a! g uns me r í ste mas secu n dários 
tém uma estrutura total mente distinta. Neles são incluídos os me- 
nstemas axilares, me ris temas dc inflorescèncias, meristemas flo¬ 
rais, meristemas intercalares e meristemas laterais (o cambio 
vascular e o câmbio cor tical) (os meristemas de iri florescência e 
floral serão discutidos no Capitulo 24): 

■ Os meristemas axilares são formados nas axilas de folhas e 
derivados do me ri ste ma apical da parte aérea, O crescimento 
e o desenvolvimento de meristemas axilares produzem ranni- 
f i c a çóes d o e i xo pri n c i p a! d a pio n ta . 

* Os meristemas intercalares são encontrados no interior de 
órgãos, em geral próximos de suas bases. Os meristemas in¬ 
tercalares dc folhas e caules de gra mine as permitem continu¬ 
ar seu crescimento apesar do corte e do pastoreio pelo gado. 
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língi udinal pelo centro do ápice do caule deÊoJçUs bkmei mostra a aparência em camadas do meristema 
. 0 As divisões celulares, na maioria, são anticlinaís nas camadas LI ç L2 externas* enquanto 

anus de divisões celulares estão orientados mais aleatoriamente na camada L3. A camada mais 
? 4o ca ^ ta ? e . ra a c P'ócrme do caule; as camadas L2 e L3 geram tecidos internos, (U) O meristema apical 
P 05SU i zonas cito-histológicas, que icpresenlam regiões com identidades e funções 


as celü la S’ tronco, que se dividem lentamentv, mas sâo a fonte final dos 
^ ' formam o corpo dá plarih, A /ona periférica, onde as células dividem-se rapidamente, 

Lenira] ^ ^ Wma entrai e produz os primórdios foliares. Uma zona medular situa-se abaixo cia zui 
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* <_ Is meristemas de raízes laterais leni a estrutura di > merislema 
d,a ratz primaria, porém são tormnetos a partir de células do 
perictcloem regiões maduras da rntz As raizes adventícias tam¬ 
bém podem ser produzidas a partir de mcrislemas de Umes 
laterais que se desenvolvem a partir de caules, bem como quan- 
do caules cortados são enraizados para propagar uma planta. 

* O câmbio vascular e um meristema secundário que se diferen¬ 
cia com o tecido vascular primário a partir do proeámbio do 
interior do cilindro vascular’ Ele não produz óipos laterais, 
apenas tecido lenhoso de caules e raizes. O câmbio vascular 
contém dois tipos de células meristemaHcas: células-tronco fu- 
siíõmià e células-tronco radiais. As Mas-tronco fusifòme* são 
alongadas, altanftnte vacuoladas, divididas longitudinal men¬ 
te para se auto-regenerarem e cujas derivadas se diferenciam 
em células condutoras do \Nema e íloema secundários As çcht- 
la$-ÍT 0 iKô rmlim* são pequenas células, cujas derivadas incluem 
as fileiras radialmente iorientadas de células de parênquima no 
interior da madeira, conhecidas como raios. 

* 0 felogênio é uma camada meristeriiátka que se desenvolve 
entre células maduras do córtex e do íloema secundário. De¬ 
rivadas do câmbio da casca diferenciam-se como células su- 
be ri ficadas que formam uma camada protetora denominada 
i:\tj lAoíí,/ ou ufs,-.j A peri derme forma a superfície protetora 
externa do corpo secundário da planta, substituindo a epi¬ 
derme em caules e raizes lenhosas, 

Meristemas axilar, floral e de inflorescéntia são variantes 
do meristema vegetativo 

Muitos tipos diferentes de meristemas caulinares podem ser 
distinguidos em base na sua origem de desenvolvimento, o tipo de 
órgãos laterais que originam e se são determinados (apresentando 
um limite genético programado ao seu crescimento) ou indetermi¬ 
nados (apresentando nenhum limite predeterminado decrescimen¬ 
to; M crescimento continua enquanto permitem os recursos). 

O meristema apical vegetativo do caule é indeterminado em 
seu desenvolvimento, Ele forma, repeti ti va mente, tantos fitóme- 
rus quantos as condições ambientais favoreçam o crescimento, 
porém nãu geram, estímulos à floração. L'm fito mero è uma unida¬ 
de de desenvolvimento consistindo de uma ou mais tolhas, o nó 
ao qual as folhas estão ligadas, o entrenó abaixo do nó e uma ou 
mais gemas axáares i Figura 16,14). As gemas axilares são me ris te¬ 
mas secunda rios; se vias são também meristemas vegetativos, apre¬ 
sentarão estrutura e potencial de desenvolvimento similar aquele 
do meristema apical. 

Os meristemas vegeta tí vos podem ser convertidos direta mente 
a meristemas florais quando a planta é indüzjda a floração (ver 
Capítulo 24 j Os meristemas florais diferem dos meristemas ve- 
getdtivos por produzirem, em vez de folhas, órgãos florais: sépa- 
tas, pétalas, estames e carpe los. Além disso, os meristemas florais 
^ 1 determinados: ioda a atividade me ristem ática cessa após os 
últimos órgãos florais serem produzidos. 

Em muitos casos, os merisítemas vegeta li vos não se conver¬ 
tem direta mente em meristemas florais, Èm vez disso, o menste- 


''' àv J ( i P íiKi rrI h )(>d líuruid: liuMo :iâ *• v, li],i r prjjfu riu, r uítyt.i, to f h jr <• I u I ,i> Ji■ 
l^réfiquirívt t: de ■ onduçrifi Durante ft formarão do menMcmd secundário, ceum- 
unui dwiiftjJKEHidiçAod.ü i elulas. i Ju p^réíiqijjrn.t do lendo vj-* uS.ir, v não pji cainh.ib 


FIGURA 16,14 O meristema apical do caule forma repeti ti vamente 
unidades conhecidas como fito meros. Cada fítõmero consiste de uma ou 
mais folhas, o nó no qual as folhas são inseridas, o entrenó 
imediatarnerité abaixo das folhas e uma ou mais gemas nas axilas das 
folhas. 


ma vegete ti vo primeiro se transforma em meristema de inflares- 
cèneia. Os tipos de órgãos laterais produzidos por um meristema 
de inflorescénda são diferentes daqueles produzidos pelo meris¬ 
tema floral. O meristema de inflorescénda produz brácteas e me¬ 
ristemas florais na axila das mesmas, em vez de se palas, pétalas, 
estemes e carpelos produzidos por mmstenias florais. Os merisíe- 
mas de inflorescência podem ser determinados (ju indetermina¬ 
dos, dependendo das espécies. 

DESENVOLVIMENTO DA FOLHA 

Na maioria das plantas, as folhas são órgãos fotossintetizan- 
tes, isto e, onde a energia luminosa é capturada e utilizada para 
coordenar as reações químicas que sâo vitais para a vida da planta. 
Embora altamente variável em tamanho e forma de espécie para 
espécie, as folhas são, em geral, estruturas finas e planas com pola¬ 
ridade Jorsiventral, padrão que contraste com aquele do merislc 
ma apical caulinar, com simetria radial. Outra importante diferença 
é que o primórdio foliar exibe um cresdmento determinado, en¬ 
quanto o meristema apical da parte aérea é indeterminado. Confor¬ 
me descrito em seções que seguem, muitos estádios distintos pedem 
ser reconhecidos no desenvolvimento foliar iSinhá, IW» 

F.$tâdi0 l; organogéjtese. Um pequeno número de células das 
camadas U e 1.2, nos flancos do domo do meristema apical da 
parte aérea, assume a identidade de célula fundadora de folha. 
Tais células d ividenvse mais rapidamente dó que as vizinhas e pro- 
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flGURA 76.15 r>rigem d> i ■ «lhas r«> ã i ice da parte aérea e seus eixos de simetria m > caule (A) Primórdios 
i,, uir ^ nos flatices do meristema apical do caule, (B) Diagrama de um. caule, mostrando o eixo ao tongu do qual 
^ processa n desenvoh rmerttn fChristensen c Weigd, 19®}, 


ilu/em uma projeção que representa o primórdio foliar (Figura 
16 ISA). Esses primórdios crescem subsequentemente e se desen¬ 
volvem em folhas. 


/.shirifn 1: dçsp?n'tdnÓNí f j;íí> de domínios de sithõrgão. Regiões 
distintas dii primórdií> adquirem identidade como partes espedfi- 
da Jolha Essa diferenciação ocorre ao longo de (rês eixos; dor- 
si-ventral labaxial adaxiaJ), proximal-distal (apical-basal) elateral 
tmargemdãmin É >nen ura mediana) (Figura lódSB). A facesuperi- 
ur (adaxial} da tolha é especializada para absorção da luz; a super¬ 
fície inferior 4.aba*ia 1) para troca gasosa, A estrutura da folha e as 
laxas de maturação também variam ao longo dos eixos pró\imo¬ 
dista 1 e la lera I 


Fsfíiífiit 3: di/cnrjiciiiçjto c(t h réhduí v tecidas, Enquanto a íotha 
emdüscnvcílvimeriito cresce, os tecidos e células se diferenciam. As 
odulas derivadas da camada LI diversificam-se como epiderme 
(células epidérmicas, tricoinas e células-guarda), derivadas da ca- 
\ 2 diíerericinnvse como células foto&sinleti/nnks do meso- 
' lh e 0S elementos vasculares e as células da bainha vascular são 
ornadas da camada L *, as quais se diferenciam segundo um pa- 
k râ o gcncticaíftcnte determinado que é característico da espécie, 
em certo grau modificadas em resposta ao ambiente. 

Á disposição dos primórdios foliares é geneticamente 

determinada 

A sinçroní/açan o padrão com os quais os primórdios se 
^rmanu $aü geneticamente determinados v, em geral, é mm cu- 
^ «eristica da espécie, O número e a ordem pps quais os primórdi- 
r turmatn se reflete no arranjo subsequente de folhas ao redor 
'■ l! «ufe conhecida como fikitaxia (Figura 16.16) 


Hã cinco tipos principais de íilotaxia: 

1, FHotaxia alternada, Uma única folha è iniciada cm cada nó 
(ver Figura 16.16A), 

2, Filotuxin oposta. As folhas são formadas aos pares cm lados 
opostos da caule (ver Figura IhlbB), 

3, Filútaxia deenssada. As folhas são iniciadas em um padrão 
com duas folhas opostas por no e com pares de folhas sucessi¬ 
vas orientadas, em ângulo reto uma com a outra, durante o 
desenvolvimento vegetativo (ver Figura lo 16Q. 

4, Fihltma lyrLkittidn. Alais de duas tolhas surgem no mesmo 
nó (ver Figura tb.ióD). 

5, Filütaxia espiraltuta, Lm tipo do filotaxia alternada na qual 
cada tolha e iniciada em ângulo definido com a anterior, re- 
suitando um arranjo de folhas em espiral ao redor da haste 
(ver Figura 16J6E). 

O posicionamento do primórdio foliar deve resultar da regu¬ 
lação precisa do crescimento espacial no interior do ápice. Pouco 
se sabe sobre como esse posicionamento é regulado ou sobre os 
sinais que iniciam a formação do primórdio. Uma idéia e que cam¬ 
pos inibitórios, gerados por primórdios existentes, Influenciam 0 
espaçamento do próximo primórdio. 

DESENVOLVIMENTO DA RAIZ 

As raizes são adaptadas para o crescimento através do solo 
e para absorção de agua e nutrientes minerais nos espaços ca pi 
l.irvs entre as parlivuias do solo. Essas funções tem imposto iv 
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servas sobre a evolução da estrutura da raiz. Por exemplo, apên¬ 
dices Literais podem interferir com sua penetração através do 
solo, Como resultado, as raízes têm um eixo aerodinâmico e ór¬ 
gãos laterais não sâo produzidos pelo meristema apical. As ra¬ 
mificações das raizes surgem internamento e se formam apenas 
em regiões maduras onde cessaram o crescimento. A absorção 
de agua e de minerais ê ampliada por frágeis pêlos radie ui ares, 
os quais também se formam atrás da zona de crescimento. Essas 
células longas aumentam imensamente a área de superfície de 
absorção da raiz. 

Nesta seção, será discutida a origem da forma e estrutura da 
raiz imrfogàie# da mí) r iniciando com a descrição de quatro zonas 
dc desenvolvimento da extremidade da raiz. Voltar-se-á, então, ao 
meristema apical A ausência de folhas e gemas torna as linhagens 
de células mais fáceis de serem seguidas nas raizes do que nos cau¬ 
les, assim facilitando estudos genéticos moleculares sobre o papel 
dos padrões de divisão celular no desenvolvimento da raiz, 

A extremidade da raiz tem quatro zonas de 
desenvolvimento 

As raízes crescem e se desenvolvem a partir de sua extremi¬ 
dade distai. Embora os limites não sejam claros, quatro zonas de 
desenvolvimento podem ser distinguidas na extremidade da raiz: 
a coifa, a zona merístem ática, a de a longa mento e a de maturação 
iFigura 16.17). Estas quatro zonas de desenvolvimento ocupam 
apenas um pouco mais de 1 mm na extremidade da raiz de Arabi- 
dopm. A região de desenvolvimento é maior em outras espécies, 
porem o crescimento está ainda confinado na extremidade. Com 

exceção da coifa, os limites dessas zonas se sobrepõem considera¬ 
velmente: 

* A coifa protege o merístema apical da lesão mecânica, visto 
que as raizes abrem seu caminho pelo solo. Células da coife 
formam, por especialização, células-tronco da coifa. Como as 
rd u 1 as-1ronco da cotia produzem novas células, células mais 
velhas são, progressiva mente, deslocadas para a extremida¬ 
de, onde são, eventualmente, descartadas. Como as células 
da coifa se diferenciam, podem adqui rir a habilidade de per- 
cébèr o estímulo gravitackmal e secretor mucopolissacaríde- 
os que auxiliam na penetração da raiz no solo. 

* A zona meristemática localiza-se juülamente abaixo da coito 
e em Arahidtfsix k m um quarto de milímetro de extensão. Ü 



FIGURA 16.17 Diagrama simplificado do uma raiz primária, 
mosioçpdo ,r i miYL. a zuna meristeitiálica, a zona de alongamento e a 
zon : dt maturação. As células ria zona me ristem ática têm vaciiolos 
pequenos, espandem-se c dividem-se rapidamente, gorando muitas 
fiteiras do células. 
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meristema da raiz origina apenas um órgão, o raiz primária, 
b Li não produz apêndice laterais. 

A zona de alongamento, como revela seu nome. é o local de 
r,midó e extensivo alongamento celular. Embora algignas cé- 
\uh< possam continuar a se dividir enquanto se alongam nes- 
v i zona, a taxa de divisão diminui progressiva mente a zero 
aim o aumento da distância do merfteml 

, \ zcina de maturação é n região na qual as células adquirem 
' lI(1 diferenciação característica. As células entram na zona de 
maturação apôs as divisões e o alongamento terem cessado, 
A diferenciação pode se iniciar muito cedo, porém as células 
nâo adquirem o estado maduro até alcançarem essa zona. O 
padrão radial dos tecidos diferenciados toma-se evidente na 
zona de m a t u ração. VI a i s t a rd e nes se ca p ít ulo se rãt > e x a min a - 
da a diferenciação e a maturação de um desses tipos célula- 
ris, n elemento traqueaJ, 

Conforme discutidas anteriormente, raízes laterais ou ramifi- 
cdcõcs surgem a partir do pe ri cicio em regiões maduras da raiz. 
Divisões celulares no pericido estabelecem merístemas secundári¬ 
os que crescem através do córtex e epiderme, determinando um 
novo eixo de crescimento (Figura 108), Os meristemas primário 
r secundário da raiz comportam-se de modo similar aquelas divi¬ 
sões, de células no meristema que dão origem a progenitoras de 
todas as células da raiz. 

As células-tronco da raiz geram fileiras longitudinais de 
células 

Meristemas são populações de células se di\ idindo, porém 
nem todas as células da região me riste má ti ca dividem-se à mesma 
taxa ou com a mesma frequência. Tipicamente, as células centrais 
dividem-se muito mais lentamente do que as vizinhas. Essas célu¬ 
las que rara mente se dividem são chamadas de centro quiescente 
Jo meristema da raiz (ver Figura 16.17), 

As células são mais sensíveis ã radiação ionizante quando es¬ 
tão se d h idindo. Esta ú a base do uso da radiação como tratamen- 
Lo do cân ce r em h u m a nc js . C om o res u 1 lado, as cé lulas d o m eristema 


que se dividem rapidamente podem ser mortas por doses de radi¬ 
ação, enquanto células que não se dividem ou dividem-se lenta- 
mente, como aquelas do centro quiescente, podem sobreviver. Se 
as células da raiz que se dividem rapidamente são mortas por ra¬ 
diação ionizante, em muitos casos a raiz pode ser regenerada a 
partir das células do centro quiescente, Essa capacidade sugere que 
as células do centro quiescente são importantes para o padrão en¬ 
volvido na formação de uma raiz. 

A característica estrutural mais notável da coifa, quando ob¬ 
servada em secção longitudinal, é a presença de uma longa fileira 
de células relacionadas propagadas de forma dom). A maioria das 
divisões celulares na coifa é transversal ou anticlioal, com u plano 
de titocinesc orientado em angulo reto ao eixo da raiz (tal divisão 
tendo a aumentar o comprimento da raiz). Há rei ativa mente pou¬ 
cas divisões periclinaís, nas quais o plano de divisão é paralelo ao 
eixo da raiz (tais divisões tendem a aumentar o diâmetro da raiz). 

Divisões periclinaís ocorrem, na maioria das vezes, próximas 
ã coifa e estabelecem novas fileiras de células. Como resultado, a 
origem básica de qualquer célula madura particular pode recair 
em uma ou poucas células no meristema: são as células-tronco cte 
uma fileira particular de células. Em .Trrtfrdnps/.q as células-tronco 
envolvem o centro quiescente, porem não são partes do mesmo.. 
As células-tronco basicamente podem ser derivadas das células do 
centro quiescente, contudo esta origem deve ocorrer durante a em- 
briügénese, visto que as células do centro quiescente não se dividem 
após o germinação no desenvolvimento normal. A análise dos pa¬ 
drões de div i sã o celular das raizes da pteridóíita aquática A: A con¬ 
tribuiu para nossa compreensão detalhada da função do meristema. 
(para a discussão deste trabalho, ver Tópico 16.3 na Internet). 

O meristema apical da raiz contém vários tipos de célula- 
tronco 

Os padrões Je organização celular encontrado nos meristemas 
da raiz das plantas com sementes são substancial mente diferentes 
daqueles em plantas vasculares mais primitivas. Todas as plantas 
com sementes tem muitas células-tronco, em vez de uma única en¬ 
contrada em plantas como a pteridófica aquática Azoh> Entretanto, 
são similares á Azolhi nu possibilidade de seguiras fileiras de células 
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da regiáu tiL- até o me ris tema em alguns casos, itlenliii- 

CtV .1 célula-trnnco dfl qual loi produzida a filara. 

O merisloma apical da raiz do Ariibirfopw apresenta a seguin¬ 
te estrtitum (figura IhJV): 

* { 1 centro qiiieseente c composto por um grupo de qudtro ce- 
lulas, também conhecidas como células centrais do merisie- 
ma da raiz dc ÀMbidopsis, As células do centro quicscente da 
h,\v/. de ArMopw usunlmenle não se dividem durante a cm- 

briogênese- 

* As células-tronco corlical-endodérmicas formam um anel de 
células que circunda o centro quicscente. Estas células-tronco 
originam as cantadas do córtex e da endoderme. Elas sofrem 
unia divisão anticlmal (i. c, perpendicular ao dxo longitâdi- 
nal); então, as celulas-hlbas dividem-se pcriclinaimentc (L é, 
em paralelo ao eixo longitudinal), estabelecendo as fileiras que 
dão origem ao córtex c a eiidodermu, cada unta constituída 
por uma única cantada de células na raiz de Amlmlop^ (ver 
também Figuras 16,2 c 16.8C), 

* Ascélulas-t ron co da columel a sã o as q ue se I oca 1 i m m i med i - 
atamente acima das células centrais, dividindo-se antjçlinal e 
peridinal mente para originarei setor da coifa conhecido como 
columeia. 

* -\s células-tronca coifa-epidérmicas estão no mesmo setor das 
células-tronco da columeia, porém formam um anel ao redor 
delas. As divisões ant idinais das células-tronco coifa-epiderme 


originam a camada de células da epiderme. As divisões peridi 
na is da mesma célula-tronco, seguida por divisões antidínari 
subseqíienteís das derivadas, produzem a coifa lateral, 

* As células-tronco do esteio sõí * lv setor de células exata mente 
atrás das células do centm quiescénte, originando n oürihri 
e os tecidos vasculares. 

As células-tronco, juntamente com suas derivadas imediatas 
no meristema apical são chamadas de promeristema. 

DIFERENCIAÇÃO CELULAR 

Diferenciação é i»processo pelo qual as células adquirem pro¬ 
priedades metabólicas, estruturais e funcionais distintas daquelas 
de suas células progenitoras. Fm plantas, ao contrário dos animais, 
a diferenciação celular è reversível particularmente quando célu¬ 
las diferenciadas são removidas da planta e colocadas em cultura 
de tecidos. Sob tais condições, as células desdíferenciam ÍL é, per¬ 
dem suas características diferenciadas), reiniciam a divisão celular 
e, em alguns casos, quando supridas de nutrientes e hormônios 
apropriados, regeneram ate uma planta toda, 

Essa capacidade de d es diferenciar demonstra que as células 
vegetais diferenciadas retém a informação genética necessária para 
o desenvolvimento de uma planta completa, apropriadamente de¬ 
nominada totipoténeia. A única exceção a esta regra são as células 
que perdem seu núcleo, como os elementos de tubo crivado do 



FIGURA 16.19 Todos os tecidos na raiz de Am&ídíípsrs são derivados de um número 
pequeno de células-tronco no meristema apical da raiz. (À) Secção longitudinal através 
do centro de uma raiz. O promeristema contendo as células-tronco que dão origem 
todos os tecidos da raiz está delineado, (B) Diagrama da região do promeristema 
delineada em A. Apenas duas das quatro células do centro quiescente estão 
representadas nesta secção. As linhas pretas indicam os planos de divisão celular qut j 
ocorrem nas células-tronco, enquanto as brancas mostram as dh isóes celulares 
secundárias que ocorrem nas células-tronco cortical-endodérmicas e coifa lateral- 
epidérmkas (Schieíelbein eculs., 1997, cedida porji Schiefelbeir, ■" lhe American 
Society of FLmt Bidogists, impressa com permissão). 
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^ijüjas ifi.it 1 morrem na maturidade, como os deméritos 
jfevasoe Iraqueides {referidos còletivâmerite como elementos tra- 

n tf a is) no d lema, 

q c Como exemplo do processo de diferenciaçlo celular pode-se 
i -Tjtir 1 fófrtía^o dos elementos traqueais. O desenvolvimento 
l ’ IWl ct if u | i]Sí d t > estádio meristemático ao totalmente diferencra- 
dòlwstra os tipi» de controle que as plantas exercem sobre à es- 
i-' li/acào celular c proporciona um exemplo das mudartças 
^u'kres ocasioiíadaspela diferendaçao (Fukuda, 19%). 


Uma parede celular secundária se forma durante a 
diferenciação do elemento traqueal 

Conforme descrito no Capítulo 4, os elementos traquejais são 
células condutoras nas quais água c solutos movem-se pela plan- 
[ò Ele®, morrem na maturidade, porém, antes de sua morte, são 
hamenlü ativos e constroem uma parede secundária, muitas ve- 
a^ítuti padrào elaborado, crescendo extensa menle. A morte cclu- 
] ar (discutida mais tarde neste Capitulo} é o final geneticamente 
programado para a diferenciação do elemento traqueal. 

À formação das paredes secundárias, durante a diferenciação 
duelemento traqueal, t m, olve o deposito de microfibrilas de celu- 
iior L 1 outros polissacarídeos não-celulósicos em sítios específicos 
sobre a parede primária ou secundária, resultando no espessa mento 
de parede com padrão característico (ver Capítulo 1.5}, As paredes 
secundárias dos elementos traqueais têm um conteúdo de celulo¬ 
se maior do que as paredes primárias, impregnadas por lignina, a 
qual rwo está usual mente presente nas paredes primárias, 

Em regiões de crescimento rápido o material da parede se¬ 
cundária é depositado como discretos anéis Òu no padrão helicoi¬ 
dal com os espessa mentos separados por regiões de parede 
primária (Figura 16 20). Com o crescimento celular, a parede celu¬ 
lar se estende e os anéis ou helicóides são fragmentados. Os ele¬ 
mentos traqueais formados apòs a interrupção do alongamento 
'■m geral têm paredes espessadas, espessa mentos esses que podem 
wr de padrão uniforme ou reticulado. Tais células não podem se 
retende r por crescimento. 

Os mícrotúbulos participam na determinação do padrão de 
deposição da parede secundária. Antes de ser evidente qualquer 
alteração no padrão de deposição de parede, microtiíbulos corti- 
^ m udam de uma distribuição mais ou menos uniforme ãõ lon- 
^ 1 ^ 5 parede s 1 1 mgi l ud t na is da cèl u la r para agritpamentos em 
la »as (regiões determinadas) tPigur .1 16.21 A j A par ide secimdá- 

rirl vntãti depositada abaixo cl«ss grupos de microtúbulos w er H- 

16,21 B). 

A orientação das microfibrilas de celulose no interior do es- 
mento de parede secundária é um reflexo do alinhamento 
:;- r bu,os no cí top! asma cor tical (Hepler, L%1) Se os mi- 
c .. r destruídos com um agente antimícrotúbulo como a 

r ^. c o depósito na parede celular pode continuar, porém as 
^ icra íbrílas de celulose não são mais ordenadas de forma precisa 
m -enoT do espess^mento e o padrão de parede secundária de- 
(Figura 16,22}. 


DE R0TAS DE 


llvs 


Rápidos prpgressos têm sido obtidos na ideníificaçâd 1 de ge- 
L ^’ desempenham papéis ctitiui- n*i regulaç.ui do •.resciim-n 



FIGURA 16.20 A formação de d tema prim irku fiuerna primário cie 
um feixe em desenvolvimento em um entrenó jovem de pepinu 
(Ciftri/íFiis srtfíariq. O padrão de depósito secundário de parede durante o 
desenvolvimento dos elementos traqueais varia dt j acordo com .1 taxa de 
alongamento celular. Os dois primeiros elementos traqueais a se 
diferenciarem — u protoxilema — são observados à esquerda, com 
espessa mento secundário de parede segundo o padrão em anéis,, Como 
o primeiro elemento traqueal formadu foi íortemen te estendido pelo 
crescimento do entrenó, os anéis estreitos são fragmentados. Os 
elementos traqueais do metaxilema se diferenciam após 0 protoxilema e 
são caracterizados por espessa mento helicoidal, O elemento traqueal dó 
metaxüema formado inicial mente tem 0 espessamento helicoidal 
estendido, devido ao alongamento celular, enquanto 0 elemento 
traqueal formado mais tarde exibe um espessa mento helicoidal denso,, 
que não foi estendido pelo alongamento. Os tubos crivados primários 
são mostrados ã direita, com seus típicos elementos delicados. Suas 
placas crivadas estão coradas de azul escuro e 0 citoplasma de azul dam 
(R. AJoni). 


to, diferenciação celular e formação de padrões. Este progresso é, 
em grande parle, uma consequência de um intenso esforço inter¬ 
nacional com loco em . [nibiibpw — primeiro para seqüenciar seu 
genoxna e, subseqü ente mente, para compreendera função de to¬ 
dos os seus genes. Entretanto, muitas descobertas importantes tém 
sido realizadas como resultado de estudos com outras espécies, 
incluindo Aatirrhimim, milho, petúnia, tomate e tabaco. 

Na matoria dos casos, genes importantes para o desenvolvi¬ 
mento foram revelados por análises elaboradas da descendência 
de plantas mutante^ para encontrar mutantes individuais com de¬ 
senvolvimento alterado (ver 0 exemplo na figura 1Ó,8B) + Tais estu¬ 
dos muitas vezes envolveram esforços heróicos para mapear, donar 
e seqiieiiciar o gene mutante, embora hoje seu genoma esteja se- 
quenciado, a via de identificação de qualquer gene mutante paríi- 
uilar e o que ele codifica seja mak curta em 

Até <i momento, foram identificados algtms dos jogadores, 
pmvMi as regras do jogo v os papéis específicos da maior ta J... 
genes ainda estão sendo desenvoK idos. Entn tanto, muito'. desses 
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FIGURA 16,21 Pesen volvi mento de espossa mento secundários 

de parede em eleménlos traqueats de raizes da pteridófíta aquática 
(A) Idee Enmiicmgivi fia do umn scçâõ atnwés de uma cèh\U 
■ ■m dilewneiatão 1 Impus de micno-lObuk>s são vistos no corte st, 
tormarido iai\,is no local de esprssamento de parede antes da 
p are de secundária começar a se formar. Muitas vesículas pequenas 
locálizaiti-se ao longo dos microtóbdos. (B) Espessameiitps em anel 
desenvolvem-se abaixo das íaixas de micro tubu los e são 
hemisféricos de perfil (cedidas por A. Hardham). 
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FIGURA 16,22 Qs tratamentos cutri culchidna que provocam a 
destruição de rnicrbtúbulos também rompem a formação normal de 
espessa mentos da parede secundária, em elementos traqueais em 
diferenciação, (A.j iJurantc o crescimento normal da rãu. em Azoffc, 
os es pensamentos de parede estão espaçados uniformemente ao 
longo d eis paredes laterais. (B) Na presença de coldtírina, os 
materiais du parede secundária são depositados segundo padrões 
irregulares. (Ç) O crescimento normal é retomado, quando as raízes 
sào transferidas para um meio fresco sem cokfoieina eos elementos 
traqueais recí ^ J ^llemcnll , formados apresentam espussamenlos 
normais em anel (A de i lardham e ílunning, 197(1; B e C de 
Hardl.. Gunning, 1980). 
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. parâ o desenvolvimento foram encontrados co- 

l! Jj | 4ltoaS de transcrição (proteínas com a capacidade de se 


13 l< - ii iene i a esmoei ficas de DMA e, assim, contri >lar a expres 

íjgaF‘1 _ + * A 


r jVputíOS genes) ou componentes de notas de sinalização, A 
c ife$s& gen.es sugere alguns caminhos possíveis que pos- 
^Lir o desenvolvimento. 

sV ~ pjj possível identificar princípios importantes do dcsemol- 
w\o \ egetal onde esses estudos g&nétos moleculares foram 
'^adns ranálises dormis e à estudos biológicos, fisiológicos e/ 


!übS|i#i1pdS celulares, Embora se esteja longe de uma compie- 
;!i contpreensao, essas percepções incluem o Seguinte: 


* A. í?xnressâo de genes q u e cod i fica m fa toras d e transcriçã o de- 

* termina a identidade da célula, tecido e órgão. 

* O destino de uma célula é determinado por sua posição, e 
não sua historia clohaL 

t \$ red a s d o desenvo Iv i mento sã o ctm t rolad as p c>r uma red e 
de interação de genes, 

« O desenvolvimento é regulado por sinalização de célula a cé¬ 
lula. 


Na discussão a seguir, será examinada em primeiro lugar, a 
natureza de algum fator de transcrição e de transduçáo de sinal 
constituintes de genes que demonstraram desempenhar papel-cha¬ 
ve no desenvolvimento. Assim, se irá delinear em maior detalhe 
cada um dos princípios de desenvolvimento aqui descritos. 


Genes de fatores de transcrição controlam o 
desenvolvimento 


Com a conclusão do seqüenciamento do genoma de Arflimfo/J- 
W: inmmj-se evidente que, aproximadamente, 1.500 dos 26.000 ge¬ 
nes codificam fatores de transcrição (Riechmann e cols., 2000). 
I 'Alt] res de 1 ra nsc rí ção são ] i n ãe i na s q l ie té m u m a a f i n i d ad e por D N A 
t* capacidade de ativar ou desativar a expressão de genes por liga* 
qVs a seqüénrias específicas de DMA (ver Capítulo 14 na Internet), 
Estes 1.500 genes de fatores de transcrição pertencem a nu- 


merosas família?. Menos da metade de tais famílias é encontrada 
a P en;j s um plantas, mas a maioria está em todos os eucariontes. 
Agora sabe-se ou pode ser estimado nesta oportunidade como 
rruitus genus de fatores de transcrição regulam rotas de de- 
^lAíilvimento, pois somente uma percentagem pequena dos mes- 
nu ^Joi estudada. Contudo, muitos membros destas duas famílias 
os MADS te v genes — são constatados como parti- 

'-ularcnenie importantes no desenvolvimento vegetal. 

| Ds genes MADS 6o.r são reguladores-chm e de funções bio- 
em ^ anlaSí tin ’ ma ^ s e fungos - Existem cerca de 3Ü genes 
AÜS te nu genoma de Àffifoifopsis, muitos dos quais controlam 
cK Plm;Iüs do desenvolvimento. Os genes MADS te específicos são 
srnpurt^nt^s para eventos de desenvolvi mep lo na raiz, tolha, iJor, 
Pj£* nhj seminal e fruto (Riechmann e Mcyermvitz, 1997). Eles 
a expressão de conjuntos específicos de genes-alvo, em- 
riestü ponto, a maioria permaneça não identificada, 
odo gènç MADS te ê expresso de uma maneira temporal- 
lltH - ^pedfka e restrita espacial mente, com sua expressão de- 


4 V 5aíc tU '"^V^Dí>urigdm ji.' im. íaífi dosí pjmiei^íiuamj me 
«nsdeiranscniiáo: ML Ml. At ,.AXi' 'l '■ I" M> li 1 - . - E’l 


miwiibrtw do íomílhi 


terminada por outros genes ou eventos de sinalização. Isto esta 
mais bem evidenciado no caso do desenvolvimento da flor, onde 
se mostrou que conjuntos interativos de genes MADS hn determi¬ 
nam a identidade de órgãos florais [ver Capítulo 24). 

Os genes /loiíietfbtf.t codificam proteínas do homeodomínio 
que atuam como fatores de transcrição. Em todos os eu ca rio n te s, 
as proteínas do homeodomínio desempenham um papel prin-i- 
pai na regulação de rotas db desenvolvimento (verCapítulo 1.4 na 
Internet). Como acontece com os genes MADS te, cada gene ftâ» 
meote participa da regulação de um evento singular do desenvol¬ 
vimento, pelo controle da expressão de um conjunto único de 
genes-alvo. 

As proteínas do homeodomínio pertencentes ã classe KNíJí- 
TED1 JKNI) estão envolvidas na manutenção do caráter indeter¬ 
minado do meristema apical do caule. A mutação original hiotlní 
iknV) foi encontrada no milho e é uma mutação de ganho de fun¬ 
ção. Nas mutações ganho de função ou dominantes, o fvnõtipo 
resulta da expressão anormal de um gene. Em contraste, os fonoti- 
pnsde mutações de perda de função resultam da perda da expres¬ 
são gênica e as mutações, por isso são recessivas. 

As plantas com a mutação DiJ apresentam nódulos do tipo 
tumor, pequenos e irregulares, ao longo das nervuras foliares. És- 



PIGURA 16,23 A expressão iiyite \\ukU de gene KNI dLiranív u 
dvsenvislvimimtn íolwr pausa a m uma 3 ida d es severas ao redor das 
m.Tvur is 61 liares \ mu Lição ganho de funç.io proviu i pmlireu v. 

■ vluliii apiõ cessar ,i divisão celular normal; além di^so, planos de 
di\ isflosão aruirmais. causando distorção maiiçLi da superiiA ieda 
lâmina (SinJin r vuls l L H1,i, ccdula pui 5, 1 faku) 
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f l■ q nL>d mI k>s resultajh de divisões celulares anormais dentm dos 
tecidos vasculares que detormam as nervuras, provocando ptotn- 
berándas na superfície foliar {Figjifia 16 . 2 . 1 } (Make e coís., 1989). 

A diferenciação celular è rela ti vam ente normát nas folhas de 
plantas mutante* hi't t exceto na vizinhança dos nódulos, os quais 
são similares aos mc ris Lemas, pois contêm células indiferenciadas 
e continuam a se dividir, após as células ao seu redor terem ama¬ 
durecido e cesSado a divisão. Este comportamento sugere que o 
l4ene kNl controla a função do rneristema. O fenótipo mutante re¬ 
sulta da expressão do gene nos teddos danificados, em vez da perda 
do padrão normal de expressão do desenvolvimento. Os genes lw 
„J m tipo KNOTfEDl ou KNOX lem sido encontrados em va nas 
outras espécies. Awbiàopste tem três: KNÂTÍ, KNAT2 e SHOOTME- 
fUSTEMLESS {STM) (Lincoln e cok, 1994; Long e cols., 1996), 

As plantas de tabaco que soo transformadas com o gene KN1 
do milha governado por um promotor que expressa o gene por 
meio da planta, desenvolvem numerosos merístomas caulinares 
adventícios ao longo das superfícies foliares tSinha e cola, 1993b). 
Estas anormalidades são similares á mutação knl ganho de função 
original. A partir daí. pode-se concluir que a correta expressão do 
gene KN1 está envolvida na definição da função do rneristema, 

Muitas rotas de sinalização de plantas utilizam proteínas 
quinases 

As proteínas quinases são enzimas ATP-dependentes que adi¬ 
cionam grupos fosfato às proteínas. A losforilação protéica e üm 
mecanismo-chave utilizado extvnsivamente para regular a ativi¬ 
dade de enzimas e de fatores de transcrição, Embora utilizadas 
amplamente por todos os eucariontes, os genornas vegetais são 
espedalmente ricos em genes que codificam tais enzimas, O geno- 
ma de Arabidopsis contem mais de 1.200 genes que codificam pro¬ 
teínas quinases. Destes, mais de 600 codificam protçífios (jumases 
receptoras (ver Capitulo 14 na Internet) (Shiu e Bleeçker, 2001). 

As funções da maiorias dessas proteínas quinases receptoras 
são desconhecidas, mas recentemente tem >ido mostrado que al¬ 
gumas desempenham papéis de sinalização importantes no de¬ 
senvolvimento vegetal, A rnfrídopsis possui dois desses genes: BRÍh 
o qual codifica uma quina.se receptora que funciona na sinalização 
de brassinosteróide (ver Tópico 19.14 na Internet), e CíAVATAl 
(CLTT), que codifica uma quinase receptora, participante da regu¬ 
lação do tamanho da população celular não-compromeíida no me- 
ristema apical do caule (CLVI será discutido mais adiante neste 
capítulo). 

As quinases receptoras tipicamente são proteínas integrais 
de membrana, O domínio receptor dessas quinases localiza-se ex- 
temam ente á membrana plasmãticaj o domínio catalítico da qui¬ 
ri ase está no interior da célula, ligado ao domínio receptor por um 
domínio transmembrana, O domínio receptor tem afinidade por 
uma molécula de sinalização, frequentemente uma proteína pe¬ 
quena ou peptideo, denominado Ugante receptor, 

Na ausência do tigante, a enzima quinase é inativa, A ligação 
do ligante ao receptor converte a proteína em uma quinase ativa 
(Rgura 16.24). No caso de Cl. Vl , a ligação do ligante também de¬ 
sencadeia a formação de um complexo que consiste de uma prote¬ 
ína relacionada, CLAVATÀ, uma proteína fosfata se associada ã 
quinase (KA PP; do inglês, frÜMsc-flssociíítcí/ pmtén phosphatnse} e uma 
proteína rho relacionada a GTPase. O ligante mais provável para 
CLVl ú uma proteína pequena, codificada por uma terceiro gene 
CLAVATA t CLV3 (ver Figura 16,24) (Clark ecols., 1993; Clark, 2001). 


Os gene s C / .A VA TA I n ra 111 pi i me i n i id eu tí fica dos como m u ta . 
çôes que levam a um aumento de tamanho do rneristema apical da 
parte aérea vegeta ti va r rneristema s florais. Um resultado foi um 
aumento no número de órgãos laterais produzidos pelos merish*- 
mas desses mut antes, que é particular mente evidente no número 
de órgãos florais produzidos pelos meristemas dos mutantes. En¬ 
quanto o CÜT codifica uma proteína quinase do tipo receptora 
CLVl codifica outra proteína com um domínio receptor similar 
àquele de CLVL mas sem um domínio quinase, A proteína codifi¬ 
cada pelo gene CLVl não ê relacionada com CLVl nem com CLV2 

O destino da célula é determinado por sua posição 

Tanto no rneristema da raiz quanto do caule, um numero pe¬ 
queno de célulâs-tronco é a fonte final de qualquer tecido particu¬ 
lar; as células de um determinado tecido, na sua maioria, sancionais, 
tendo se originado a partir da mesma célula-tronco. Contudo, a 
maior parte das evidências sustenta a opinião que o destino da criir 
íti não da pende da Hnhagm criithir, mas, em vez disso, é determinado pela 
informação posirioml (Scheres, 2001 ). 

Na grande maioria dos caso. as células epidérmicas da parte 
aérea são derivadas de um número pequeno de células-tronco na 
camada LI. No entanto, as derivadas da camada LI estão compro¬ 
metidas em se tomarem células epidérmicas, pois elas ocupam a 
camada mais externa e localizam-se no topo da camada celular 
cor tical, \! não porque elas foram derivadas por clonagem das cé¬ 
lulas-tronco 3 ia camada LL 

O plano em que urna célula se divide irá determinar a posição 
das suas células-filhas dentro do tecido, posição que, por sua vez, 
desempenha o papel mais importante na determinação do destino 
das células-filhas. A evidência mais forte da importância da posi¬ 
ção na determinação do destino finai da célula provem do exame 
do destino de células que são deslocadas da sua posição normal, 
de tal modo que elas passam a ocupar uma camada diferente 

As divisões nas camadas LI e L2 do rneristema, na grande 
maioria, são anticlinais e estas divisões são responsáveis pela ge¬ 
ração de camadas no primeiro local. Todavia, ocorrem divisões pe- 
ridinais ocasionais, originando uma derivada que ocupa a camada 
adjacente. Estas divisões periclinais não alteram a composição do 
tecido derivado desta camada. Em vez disso, as derivadas assu¬ 
mem uma função que é própria de uma célula ocupante daquela 
camada. 

Outro apoio à importância da posição na determinação do 
destino da célula é obtido de observações da diferenciação celular 
em folhas da hera {Hèdera kelix ), que possui um misto de células 
mutantes e do tipo selvagem. Quando ocorre uma mutação em 
uma célula-tronco no rneristema apical do caule, todas as células 
d eri v ada s daquela cél u la - tronco serã o m u ta n tos. U ma pl an ta n és - 
ta situação é uma quimera, uma mistura de células com uma conv 
tituição genética diferente, A análise de quimeras tem aplicação 
em estudos sobre a origem clonal de tecidos diferentes. 

Quando a mutação afeta a capacidade de diferenciação dos 
doroplastos, a presença de setores albinos evidencia que os mes¬ 
mos foram derivados de células-trone o portadoras de mutação 
Na hera mostrada na Figura 16.23, a camada L2 apresenta uma 
mutação determinante de albinismo e as camadas I I e 13 possu¬ 
em uma cópia do tipo selvagem do mesmo gene. A camada LI 
origina a epiderme da folha e do caule, mas ela não tom cor porque 
os don >p Lis tos não se diferenciam na maioria das suas células. O 
mesolilo tipicamente é deriva do da camada L 2 , de modo que as fo- 
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pTÉRlOR DA c ^ lUL a 


2 A ligdÇéo do muliímero CLV3 
ao domínio extracelular do 
heterodímero CI V1/CLV2 indu? 
a èutofosfofilaçãg do domínio 
citoplasiTiâtico de CLVl 


i CLVl losfonlada se liga á r . 
mol ú cu las e \ <:■ tora' down ■, f r-iwr i 
proteína íosfatase associada a 
qulnase ÍKAPP) e rho G I Pn-,e 
(RQP) 



CITOPLASMA 


i A expressão do gene WUS 
promove a expressão do gene 
CLV3 


urna cascata de proteína quinas* ativada 
por mi-Tógena ÍMAPK) para reprimir a 
expressão do gene WS, formando um 
circuito de f&êdback negativo 


FIGURA 16,24 Modelo da cascata de sinalização da quinase receptora CLAVATA1 /CLAVATA2 (CLV1/CLV2), temundu um Circuito de (aJEi, ■ 
negativo com o genes LM/S. Para mais informações sobre as rotas de sinalização da quinase receptora, ver Capítulo 14 na Inter net (Clark,, 2(W]), 


lhas deveríam ser brancas, pois as células-tronco desta camada são 
portadoras do gene mutante e o transmitem para as suas derivadas 
Embora poucas folhas sejam brancas ou quase, n maioria das 
folhas exibe manchas verdes Fias são variegadas O tecido verde 
Jéslas folhas íoi derivado de células origina Imente na camada LI 
nu Lv as regiões sem pigmentos foram derivadas da camada 12. 
íj airre 0 caráter variegado porque, precocemente no desenvuh i- 
ment ° foliar, divisões periclinais ocasionais na camada Lí ou L3 
estabelecein clones de células que podem se diferenciar como cé* 
u as verdes do mesofilo, Esta é uma evidência adicionai que a di~ 
er ^rtcinçào celular não depende da linhagem celular. O destino de 
célula durante o desenvolvimento é determinado pela posí- 
çao qu e ela ocupa no corpo da planta, 

^ rotas de desenvolvimento são controladas por redes 
9&ne$ que interagem 

11 ■■ m -se u ma gra nd e ta ref a a< »estud a r as red es reg u lado ra s qu e 
r fl k. FÜ de desenvolvimento, Não obstante, várias des- 

l^ trlas apontam para um modelo em que eventos de sinalização 
l°nga distância controlam n expressão de genes que co- 
_ Latores de transcrição, os quais, por sua ve/, determinam o 
íü ter pü atividades de um di Uo unaJo tecido ou célula. 1 n- 


quentemente, lais mecanismos envolvem circuitos âv fecdlwk ■ mde 
dois ou mais genes interagem, fazendo com que um regule a ex¬ 
pressão do outro. Estas interações são vistas mais d ara mente no 
meristema apical do caule. 

A expressão do gene KNOX do tipo STM {SHOOTMERlSTEAh 
i £55)0 essencial para a formação do meristema apical do caule nu 
embrião de /Irabibpsfs e para a função meristemática na planta em 
crescimento. O STM é expresso inteiramente no domo apical do 
meristema vegeta tivo, exceto nos primórdios foliares em desen¬ 
volvimento De maneira similar, o SIM é expresso no domo do 
meristema tloraJ, mas ele e inativado quando aparecem os órgãos 
florais. Pois genes KNOX adicionais — KNÀT1 e KNAT2 tam¬ 
bém são expressos no meristema apical de AmMfopsiS e partici¬ 
pam da manutenção de células mer is tem. Micas em um es la d u 
indiferenciado. 

Uma vez que as células dividem-se a ti va mente nos estádios 
iniciais do desenvolvimento dos primórdios foliares e florais, o S7A í 
não é necessário para a divisão celular lais o\ataiirente, KNl,S'l A ! 
e seus homólogos funcionais mantém a identidade meristem ática 
pela supressão da diferenciação. L m outro gene. AS) METRIC 
LIAVFS1 I.AS1), promove o desenvolvimento foliar e é expresso 
nos | h imórdios e folhas jovens de. Irtibulojisis (Figura 16 26) i Bv me 
e cei-,. 2(1011), i 1 STM reprime a expressão de .157, enquauli ■ > ■■•n-. 
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FIGURA 16.25 At qui m e ras por i d i n a is i ia hera i Ha íei ví ííi 1 ix ) 
demonstram que o mesobb tem mais de uma única origem donal. listas 
tolhas variegadas fornecem indicações sobre as origens dona is de 
tecidos diferentes, Em algumas das células iniciais do meristexna 
ocorreu uma mutação em um gene essencial para c desenvolvimento de 
doropbstüs. Ni as células derivadas destas células-tronco mu t antes não 
há cloro piastes e elas são brancas, enquanto as células derivadas de 
outras células-tronco têm domplãstos normais e mostram-se verdes 
(cedida porS. Poethig), 


por sua vez, reprime a expressão de KNATÍ nos primórdios folia¬ 
res em desenvolvimento íOri e cols., 2000). 

STA/í- 1 .45 1 -- Promove o desenvolvimento íoliõr 


KNATÍ -- Mantém d me riste ma 

O gene i-VUSCHEL [ VVLIS), que codifica um outro fator de trans¬ 
crição de honrteodomínio, ê um regulador-chave do caráter indeter¬ 
minado da célula-tronco iLnux e coU., 1996), Em plantas com 
mutações rens de perda de função, falta totalmente um meristema 
apiCiil ou suas celulas-tronco são consumidas após terem formado 
algumas folhas. Os genes CLÀVATA regulam nega Li va mente a ex¬ 
pressão de WUS, a qual é expandida nos mütentes di»í e cfo3 (Figura 
16.27). inversamente, a expressão de WUS regula positivamente a 
expressão do gene QV3 (ver Figura 1624) (Brand e cols., 2000). 

O desenvolvimento é regulado pela sinalização célula-a- 
celuta 

# Como as células sabem onde estão? Se o destino de uma célu¬ 
la q determinado por sua posição e não por sua linhagem clonal, as 


células precisam, então, ser capazes de sentir sua posição em réla- 
çã o as í Hi tras télu las, tecid i ►s é c >rgã( >s i élu la s v izinh a s, bem o im l j 
tecidos e ó|g,ãos distantes, proporcionam informação quanto a po¬ 
sição. As células em plantas mu! ticelu lares normalmente estão em 
íntimo contato com outras m seu redor, sendo o comportamento 
de cada uma cu ida dosa mente coordenado com suas vizinhas po r 
toda a vida da planta, Além disso, cada célula ocupa uma pr.isi.:ãi> 
especifica dentro do tecido e órgão aos quais ela pertence. 

A coordenação da atividade celular exige a comunicação cé¬ 
lula a célula, significando que alguns genes importantes para 0 
desenvolvimento atuam de maneira íiÃJ-nntfrKWM. Eles não preci¬ 
sam ser expressos em uma determinada célula para afetar o desti¬ 
no dela. Um determinado gene ou conjunto de genes podem exercer 
um. efeito sobre o desenvolvimento de células vizinhas ou mesmo 
de células em tecidos distantes pela comunicação célula a célula, 
por intermédio de, ao menos, três mecanismos diferentes; 

1. Si na l i za ção i nd u zi da p or 1 iga n tes, 

2. Sinalização hormo na I. 

3. Sinalização pelo tráfego de proteínas regula tori as e/ou mR- 
NAs. 


(A) Embnòes cio tipo selvagem 



25 |.ino * jf 25 jjm 


[ B) E rnbr i õe s m utantes Stú 1 



_j « j i—J 

25 um fr -i 25 Mm 

FIGURA 16,26 O gene de identidade merístemâtica, 5TM inibe a 
expressão do gene Ab) METRÍC LEAVES1 (A$l), que promove o 
desenvolvimento foliarem Ardndopsts. As setas apontam para a regiaü 
de formação do merisiema apical do caule. l.A) No tipo sdvajjppm,a 
expressão do gene STM está normal mente confinada do meristema 
apical do caule e ele confere identidade meris temática ao me riste rua 
vegetativo. O gene ASL em contraste, está confinado aos primórdios 
foliares e cotilédones em desenvolvimento no tipo selvagem, eonlorme 
mostrado por hibridizaçâo m >üu para embriões em dois estágios Je 
desenvolvimento. «6í Em mutanks atm, a expressão de . IS/ expande-se¬ 
para a região que normatmcivte se toma o meris tema apical do Caule. 
Como consequência, o merislema apical não se fornia (Bvrnc e cols.. 
2000 ). 
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|A) Tipo ^oivagenn 



{8) Mu Unte c lv3 



FIGURA 16.27 Expressão do gene WUS m 
merislema apical do caule do tipo selvagem e do 
mutante dv3. À localizarão dn mllNA de WUS foi 
detectada por um procedimento de hibiidízação in 
>itv. (A) No tipo sdvagèm, a expressão do WUS ê 
restrita a um grupo pequeno de células. (Bi No 
mutante dü.l, a expressão do WUS expánde-se apical 
e lateral mente, e o m crestem □ apical propriamente 
dito esta alargado (Brand e cote., 2000) 



t 



__i 

20 pm 


i_ j 

20 um 


SúM/i:flpi 0 induzida por iigüntes* Há evidência que componen¬ 
tes de parede celular, em particular as macro moléculas glicopro- 
téieaç. conhecidas como proteínas arabinogálactanas ou AG Ps, 
podem comunicar informação de posição que determinarão o des¬ 
tino celular fver Capitulo 15). As AG Ps não estariam envolvidas 
m sinalizàçâí■ ã distância, mas, sim, no contato de uma determina¬ 
da célula comi suas vizinhas. A informação, então, programaria a 
célula para diferenciar ou adquirir um destino apropriado para a 
sua posição. 

Uina vez que as plantas têm numerosas, talvez centenas, cie 
■|uinnses receptoras, pode-se esperar muitos eventos de sinaliza¬ 
ção a serem iniciados por íosforilaçlo protéica induzida por ligan- 
tes, Todavia, até o momento são conhecidos relativamente pouéüS 
lígantes ativando proteínas quina ses, Mas existe boa evidência que 
a pequena proteína codificada pelo gene CLF3 é o ligante que ati- 
va a proteína quinase CLVl. 

A proteína CLV3 é constituída de menus do que 1 OU ammoá- 
' k !"s e contém uma seqüênda-líder, sugerindo que ela seria excre- 
a partir de células que a produzem (Flechter e cols., 1999). 

A 1 vido ao seu tamanho pequeno e ã sun solubilidade trn água, ela 
se difundir livremente pelo espaço ex tracei u br ou apo- 


11 a P optas to consiste principalmente do espaço ocupado pe- 
J paredes celulares. As macromolúculas cia parede celular são 
13 Wplíimente hídrofílitas, e a parede contém passagens entre as 
WiKfoinolétulas com um poro aparente de 3,5 a 5 nni o que signi- 
j- d qui' moléculas com uma massa com menos do que aproxima- 
| rirr| CEUc 15kDa podem se difundir livrementepeloapopbsto. Com 
mtJ Wcular de cerca de 11 kDa, a proteína CLV3 facilmente 
W e ^ a ^ difundir pelo apoplasto, 

^ ' £ L - nu CÍV3 ê expresso em células das camadas Lie L2 na 

central do merislema apical do caule, mas não dentro da ca- 
pre^- ÜÜ na 7j0na periférica. Ao contrario, o gene O Vf é ex- 
carn^a^ 111 camac ^ as nrai$ profundas dentro da zona central na 
t ll ^ a 1-3. como 0 o gene K'{ 15 l n treta nto, C' VI e expresso den- 
e u m domínio algo mais amplo do que IVNS (Fígüm 16.28). 


Embora a expressão do gene \\ US seja exigida para manter d iden¬ 
tidade da célula-tronco, ele é expresso em apenas um número pe¬ 
queno de células na camada 1.3 do meristema, que funciona de 
maneira nao-autônoma, atuando sobre células a uma distância 
pequena a partir de células que expressam o gene 

A proteína CLV3 controla o tamanho da população de célu- 
I a s- tronco no á p i ce ca ulin a r, pe la reg u I ação ne ga t i va d a e x pressa i > 
de 1'VÜS na camada L3 O gene CLV3 e expresso em células na 
zona central do meristema, dentro das camadas 11 e L2. Quando 
CLb? ou CLV5 é desativado por mutação, a expressão do gene 1VUS 
amplia-se e o número de células-tronco indiferenciadas se expan¬ 
de (Brand e cols,, 2000), Uma vez que esta expansão exige C/..VJ, é 
provável que a proteína CLV3 se difunda a partir de células da LI 
è se ligue ao domínio receptor de CLVl para ativar seu domínio 
quinase, iniciando um sinal que reprime a transcrição d o gene WUS. 

A expressão de W US promove a expressão de Cl 1 ' l que, por 
sua vez, reprime a expressão de WUS. Assim, o merislema tem um 
mecanismo de fcctümd sensível para o controle do tamanho da po¬ 
pulação de células-tronco, 



FIGURA 1628 Padrões de éxp rvss/io de alguns gunch importantes 
P-itli .. desemiitvirnenio, no mertetemíi .ipiixil do iaule de ir.íterjiWi; 
(Clark, 2001) 
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Emhriõ££ dí> tipo selusigarri 


(A) Globulaí inicial <81 Metade de coração 



Embriões mutantes gnorn 

[Q Globular inicial (P) Metade de coração 



Sinalização hormonal Os hormônios vegetais — auxina, eti le¬ 
no, gíberelinas, ácido ahsdsico, dtodninas e brassinosteróides — 
desempenham papéis na regulação do desenvolvimento. Esses pa¬ 
péis serão apresentados com algum detalhe nos capítulos e seções 
dedicados a estes hípicos. Nesta discussão, no entanto, será focali¬ 
zada a sinalização da auxirui como um exemplo dos tipos de me¬ 
canismos aos quais esses papéis estão vinculados. Este tópico será 
discutido com mais detalhes no Capítulo 19. 

A sinalização da auxina é essencial para o desenvolvimento 
de polaridade axial e o desenvolvimento do tecido vascular, Hã 
muito, a auxina é conhecida como o sinal para a iniciação da dife¬ 
renciação d(' tecido V 0 sc u!ar (ver Capítulo 19), conclusão esta, con¬ 
tudo, baseada ampla mente em estudos dos efeitos de auxinas 
aplicadas e de inibidores do transporte de auxina. Mais recente- 
rnenlc, constatou-se que dois gt-nes de Ambidopsis — GA/QM e 
MONOPFEROS — conhecidos como essenciais para o desenvol¬ 
vimento de polaridade axial e diferenciação de tecidos durante a 
embriogênese e o desenvolvimento da planta adulta, estão envol¬ 
vidos na sinalização da auxina. Conforme apresentado anterior- 
n i 1 ■ c i tí 1 , < i gei ie C NOA/3 d e A rnbidi s is foi identif icad <) po rq u e os 
embriões hnmozígotos para mutações neste gênero não apresen¬ 
tam raízes e cotilédones e riãó desenvolvem polaridade axial (ver 
l igura 16.7A) ÍMayer ecols., 1993). 

O produto do gene GNOM é necessário para corrigir a locali¬ 
zação do carreador de efluxo de auxina, proteína PI NI (Figura 
16,29), O GNOM codifica um fator de troca do núcleo tídeo guani- 
na H um componente da maquinaria celular que estabelece a polari- 
d.:JLl<' da célula. Esta maquinaria e a proteína GNOM ern particular 


FIGURA 16,29 tomparaçáq ;do> paj h s ■ Si■ distribuição da proteína 
PIN1 de efluxo de auxina,, em embriões de AnMtojKrs do tipo selvagem 
e mutante(A) Tipo selvagem, globular inicial; PINl está 
localizada no tecido pró-vascular muito cedo no estádio globular inicial, 
onde a proteína se acumula no limite basal das quatro células internas 
que darão origem ao tecido pro vascular. (13) Tipo selvagem, metade de 
coração; no estádio de coração, as células pru vasculares lém proteína 
Pljsíl acumulada nas suas extremidades basais (ver detalhe). (Çj 
Mutante gmin, globular inicial; PiNl não se acumula na negiãu onde o 
tecido pro vascular será formado no estádio gjobu!ar inicial do mutante 
u (Steinmann e cols,, 1999) (D) Mutante jfírtvn, metade de coração; a 
formação do tecido prova&cular é bloqueada nu mutante ^fíoíií e o 
desenvolv imenti.■ normal é rompido A PiNl se mantém inserida na 
membrana, mas a localização está desorganizada (ver detalhe} 
fSlcínmann e cols,, 1999). 


são necessárias para a localização correta da proteína P1N1 na ex¬ 
tremidade basal cias células proca rabia is durante o estádio globu¬ 
lar da embriogênese e subsequentemente, nas células vasculares 
por todo o desenvolvimento (Steinmann e cols., 1999; Grebee cols,, 
2000), 

Conforme já foi x isto, mutações no gene MÜNOf-TEROS (MP) 
resultam em plãntttlas sem hipocótilo c raiz, embora elas produ¬ 
zam uma região apical. No entanto, as estruturas apicais nos em¬ 
briões mutante wp não são normais e os tecidos dos cotilédones 
estão desorganizados (ver Figura 16.7B) (Beríeth e Jürgens, 1993), 
Os embriões de mutaníes nw primeiro mostram anormalidades no 
estádio octante; eles não formam um procámbio na parte inferior 
do embrião globular, a parte que daria origem ao hipocótilo e a 
raiz. Mais tarde, forma-se um tecido vascular nos cotilédones, mas 
os feixes são incorretamente conectados. 

O gene MP codifica uma proteína relacionada ao fator de trans¬ 
crição conhecido como A RF (fator de resposta à auxina; do inglês, 
mjxin response/actor) (HarJtke e Berleth, 1998), ARF e MONÜP- 
TEROS ligam-se aos elementos de resposta ã auxina nos promoto¬ 
res de certos genes, que são transcritos na presença de auxina. 
Aparentemente, o gene MP e exigido para a expressão de genes 
envolvidos na diferenciação de tecidos vasculares. 

Outra evidência que reforça a sinalização da auxina durante a 
vmbriogénese inclui a descoberta que a putativa proteína recepto¬ 
ra de auxina, ABP1 ê necessária para o alonganjfcnto e div islo ce¬ 
lulares organizados na embriogênese. Mutantes de Ârabidopsts 
homozigptos para itbpl. não formam embriões maduros, oniboni 
eles se desenvolvam normalmente a partir do estádio globular ini¬ 
cial. Estes mutantes não podem fazer a transição para a simetria 
bilateral e as células não se alongam (Chen e cols., 2Ü01 1 

A sinalização da auxina também participa da organogénese a 
partir do meristema apical do caule e na formação de raízo late¬ 
rais. Os indivíduos de Ambidopsi^ com mutações no gene PIA l car¬ 
reador de efluxo de auxina desenvolvem uma ínflorescência em 
forma de grampo desprovida de órgãos laterais (Figura 16 30). Nas 
plantas do tipo selvagem, a expressão do gene PINl ê regulada 
m>s esfãdios iniciais de formação do primórdio, antes que os pri¬ 
mórdios comecem a tornar-se proluberantes, Nas mutantes /wiJ. 
por sua vez o merístema apical do caule na extremidade da inflo* 
rescénda em grampo tem uma estrutura normal, exceto que não 
sào gerados órgãos na zona periférica o a parte aérea produzida 
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FIGURA 16.30 <' vrv PlKl é essencial para ã formação de órgãos 
Uteràis .1 pjirtir áo meristeme da in florescência em AmJuVfcp5fe. (A.) No 
íipo selvagem., o menisEema da inflorescênda gera um caule portador de 
faltas e numerosas gemas florais, i B] As plantas com mutações piJ 
produzem um merbieroa da tnflorescéncia, mas ele na o gera órgãos 
laterais (t) O meristema da infloiescenda produz apenas tecidos axiais, 
Je modo similar ao meristema apical da raiz, conforme mostrado nesta 
eliLtromlcrografia de v arredura (Vemoux e cols., 2001), 


nào apresenta apêndices laterais íVemoux e cols., 2000). Assim, a 
■itixina provavelmente é exigida para a sinalização de eventos ini- 
dáis necessários para a organogénese a partir do meristema apical 
do caule, 

Essa hipótese é sustentada por trabalhos com tomateiro. Quan¬ 
do os merislemas apicais do tomateiro são cultivados em um meio 
contendo o inibidor do transporte de auxina, ácido V- i-naítilfialã- 
nueo (NPA), eles continuam a crescer, mas resultam cm partes ac- 
* eas eni forma de grampo desprovidas de apêndices laterais. 
Uuando estes merístemas induzidos por NPA foram tratados com 
âuxinaemsuasextjiíTTü.dadc^ a iniciação foliar foi restaurada (Rei- 
™wdl e culs., 2000). 

, P líff 0s Mecanismos ãe sinalização permanecem âesco- 
fNiciííos, Em outros casos, o mecanismo pelo qual as células se 
comunicam não tem sido estabelecido, embora fique claro que a 
_ orrnação posicionai seja trocada entre células em tecidos dife- 
g* ^° n ^ orme ^ apresentado, os genes Sê/R e SCR são impor- 
es para 0 estabelecimento dos padrões radiais de tecidos em 
krv''' Cí)t ^' can d° prcferencialmente fatores de transcrição si mi 
mas expressos e funcionando em tecidos diferentes 
f ' 5CR é exigido para a divisão celular assimétrica, que 
cé] r p a epiderme e u córtex, e determina também o destino das 
1 1 ( ,í' ^ c>n ^êFme. O gene SCR é expresso na célula-tronco 

ü ra origem a t j tecido 1 1 ; n d a m.cr Uai, a n tes de e I <. ■ se d ivkl ir 
■ "^tlricamente para foffiw . e precursores da endt «derme e do 


córtex ((Figura 16,31 A). O gene SCR continua a ser expresso na 
endoderme, após a divisão da célula-tronco (Figura 16.31 B) 

A expressão do gene SCR requer a expressão de 5HR, mas 
este último não é expresso nem no córtex nem na endoderme. Em 
vez disso, SHR éexpresso no peri ciclo e nu cilindro vascular (Figu¬ 
ra 16.31C) (Hei a riu t la e cols,, 2000), o que indica que a expressão 
do gene SHR gera um sinal recebido pelas células-trona ■ d<> tecido 
fundamental e causa a expressão do gene SCR nas mesmas. Isto 
ilustra ainda a importância potencial da sinalização célula a célula 
na determinação do destino celu lar e no desenvolvimento vegetal. 
Até o momento, não se sabe como ocorre esta comunicação 

Sinalização via tráfego de proteínas reguladoras eíoit mRNÀ$. A 
comunicação simplástica entre células ocorre via conexões de pias- 
ituidesmas por meio de suas paredes celulares f ver Capítulo 1). As 
células vivas de uma planta, na maioria, estão conectadas simplas- 
ticamente com suas vizinhas por plasiíiodesmas que passam pelas 
paredes celulares contíguas e fornecem algum grau de continuida¬ 
de entre elas. Existe crescente evidencia que os sinais trocados por 
intermédio de plasmodesmas incluem proteínas reguladoras e 
mRNAs (Zambryski e Cravvford, 2000). 

A importância dos plasmodesmas para a comunicação célula 
a célula durante o desenvolvimento tomou-se aparente com a des¬ 
coberta que ü mRNA do gene R .V7 Je identidade do meristema do 
milho não pode ser detectado na camada L1 do meristema apical 
do caule vegeta ti vo. O gene KN'1 é expresso apenas em células da 
camada L2. A proteína K.\l r no entanto, é detectada em todas as 
regiões do meristema apical do caule, incluindo a camada LI. Vis¬ 
to que a proteína KN1 não e sintetizada na camada LI. ela deve ser 
transportada para esta camada a partir da camada L2. por meio de 
p] asm odes mas (Figura 16.32) (Lucas eco Is.. 19951, 

Em Antirrhimm, a expressão do gene FLO na cantada LI ati¬ 
va a expressão dos genes de identidade dos órgãos florais em 
t od a s as c a mad a s do meri s te ma i C a rp en t er e Coen, 1995) Emb ti¬ 
ra sejam possíveis muitas explanações para esta relação, uma 
delas é que a proteína FLO, ao passar pelos plasmodesmas, move- 
se para estas outras camadas, a partir das células em que eia e 
sintetizada, 

O vírus inv adem as plantas e se propagam de célula a célula 
por meio de plasmodesmas. Seus genomas codificam proteínas 
designadas proteínas de movimento, que podem facilitar o mov i- 
mento do genoma do RN A varal pelos pLismodesmas. É provável 
que os vírus tenham sequestrado um mecanismo que evoluiu da 
comunicação célula a célula. Ate o presente, não está claro porque 
a troca de informação deveria ser organizada desta maneira, mas 
este tipo de comunicação pode ser um fenômeno geral no desen¬ 
volvimento vegetal. 

A ANÁLISE OO CRESCIMENTO VEGETAL 

Como as plantas crescem? Esta pergunta aparentemente sim¬ 
ples tem desafiado botânicos por mais de 150 anos. Novas células 
formam-se continua mente nos meristemas apicais As células au¬ 
mentam lentamente no meristomà apical c de mudo mais rápido 
nas regiões subapicais. O aumento de volume celular resultante 
pode variar até RIO vezes, dependendo da espécie c d as condições 
ambientais, O crescimento vegetal tem sido classicamente analisa¬ 
do em lermos de número do células ou tamanho geral (ou massa), 
No entanto, eslas medidas contam apenas parte da historia. 
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FIGURA 1631 Oh gimes SHt mm >7 l$W«J c 
SCAÍtEGftOW (SGR) em ArabidopsU contota a 
piTclmnLMvin Jtii levidos durante o 
dtôetivolvninejnto dit raiz. As proteínas SHI? e SCR 
li mim foenli/adas por mi* rodopia ronfocal, apôs 
■.,-rt'm tratadas com próteòrn verde fiuorésterMk 
(GFP; do tngíês, ^wfjíiiwèrní prolfí»), que tem 
unu cor ^nn.nilo esv^rdiMil..! (Al Durante a 
i mbhogènese no tipo sol vigem de Aratoi/c/tfíS, a 
proteína SHK esta localizada nos tecidos pró- 
,iguiares (líj A ptoteirw St IK continua localizada 
nu cilindro vascular pdo crescimento da raiz 
primária (G) Ení raízes dq tipo selvagem, a 
proteína SGR está localizada no centro quiescente, 
endodpnreê na célula-tetarco corticat^ndodérmica 
(Cíil). Ha nao está presente no córtex> cilindro 
v èscular ou epiderme. (D) A expressão de St Jí está 
marea dam ente reduzida na raiz mutante shr e 


ngcir -iparece somente na camada celular mutante 
quo possui características di- endodermee córtex 
CEI = céhda-tionco cortiç^i-endqdánntca; co = 
córtex; d = células- filhas; en - endoderme; cp = 
epiderme; m = camada celular mutante; QC - 
cvnlm qúiêscen^; st - cilindro vascular (Hei a riu tia 
e Co].%i 21)00). 


(A) Embrião 


Tipo selvagem exprrv.sáo 5 Hfi 
(B) íteflz 



*_i 

25 pm 



50 pm 


Expressão de 5CR 


(CJ Rafe do tipo selvagem 


(D) Ra fz mutante $br 



i_i 

50 pm 



i___ j 

50 um 


c - crescimento dos tecidos não é nem uniforme nem aleatório. 
As derivadas dos meris temas apicais expandem-se de maneiras 
previsíveis é si tio-esped ficas; OS padrões de expansão nestas regT 
1 " ' s L m ba pois determinam amplamente o tamanho e u forma do 
corpo vegelál primário, ü crescimento total da planta pode ser cmi- 
siderado como a Mima dos padrões locais de expansão ceJular. 

A análise dos movimentos de células ou dos "elementos do 
u ■ ídqs te ds problemas relacionados à expansão celular) é deno¬ 
minada cmmtica. Nesta seção, serão discutidas as definições dás- 
i' as de crescimento e a abordagem mais moderna, cinemática. 
Como se verá, a vantagem da abordagem cinemática é que ela per- 
mitu matematicamente a descrição dos padrões de crescimento, 
em u ' mi .padrões de expansão das suas células constituintes 

O cr&scirnento vegetal pode ser medido de maneiras 
diferentes 


t h i M‘uili '1 iuj no plantas o dei midn ví mm min aumento ir 1 
versívél dte voluip^ O maior componente do crescimento vqge 
»' a expansão celular governada pela pressão de turgor. Durai 
r ' Cr ] iriM rss[ A * '-lulas aumentam . árias ■, o/\-\ ■ -m volume v |> 


nam-se alta mente vacuoladas, Todavia, o tamanho v apenas um 
criterio que pode ser usado para medir o crescimento. 

Assim, o crescimento pode ser medido, também, em termos 
de mudança do peso fresco — isto é, o peso do tecido vii o — du¬ 
rante vim determinado período. No entanto, o peso fresco de plan¬ 
ta'* crescendo no solo flutua em resposta ã'* alterações do fíutu* 
hídrico, de modo que este critério pode ser um indicador inconsis¬ 
tente do crescimento em andamento. Em tais situações, as medi¬ 
ções do peso seco são freqüen tem ente mais apropriadas. 

O número de células e um parâmetro comum e conveniente 
para medir o crescimento de organismos unicelulares, lais como a 
alga verde Ghlànydomonas (Figura 16.33). Em organismos muiHce- 
Ui lares, no entanto, o numero de células pode ser uma medida en¬ 
ganosa do crescimento, pois as células podem se dividir sem 
alimentar em volume. 

Durante os estádios iniciais da embriogénese por exemplo, o 
zigolu Mibdn ide-se em células progi essív amente menores, sém mu 
aumento líquido no tamanho do embrião. Somente aposelc alcan¬ 
çai o estádio de oito células o aumento em volmne começa a retle- 
tir o aimiiHilo no numero de células Por ser o /igoto uma célula 
especíaimenk grande, esta falta de ciuTvspoikiênvia entre um au- 
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FIGURA 16.32 O gene L;V; ■ ■ e\pn sso p nr U’do o meristem a ap ita I do 
C au]e do milho, mas de não o expresso na camada LI ou nos primórdios 
irares O inKNA de KNl foi Localizado aqui, em uma secção 
longitudinal através do meristema, por um procedimento Jü 
hibridiíaçâo, A sela aponta para o sitio previsto do próximo primórdio 
foliar <\\ í|i os números 1 e 2 identificam os primórdios foliares Pt e F-. 
respectivamenie (Jaekson e cota, 1994). 


associada/ as derivadas mais velhas são deslocadas a uma peque¬ 
na distância do ápice Como as células ficam mais distantes do 
ápice, a taxa de deslocamento é bastante acelerada. Ao considerar 
o crescimento vegetal como um processo de deslocamento celular 
a partir do ápice., pode ser aplicado o princípio da cinemática 

A produção de células peio meristerna è comparável a 
uma fonte 

Fluidos em movimento, como cachoeiras, fontes e ondas de 
barcos, podem gerar formas especificas. O estudo do movimento 
de partículas de fluidos e das mudanças de forma que os fluidos 
experimentam é denominado cinemática. As idéias e os métodos 
numéricos usados para estudar estas formas de fluidos sáu úteis 
para a caracterização decrescimento rneris tem ático. Em ambos os 
casos, é produzida uma forma inalterável, mesmo que ela seja com¬ 
posta de elementos moveis e alteráveis. 

Em plantas, um exemplo de uma forma alterável composta 
de elementos deslocados e em transi* irmaçãi * é o gancho plumular 
de uma ciicotiledónca, tal como o feijoeiro comum (Figura 16.34). 
Como a plàntulá do feijoeiro emerge da testa da semente, a extre¬ 
midade apical do hipocòtilo se curva, formando um gancho. Con¬ 
sidera-se que í ' ganchírprotege de dano u ápice da pián tuia durante 
o crescimento no solo. Durante o crescimento da plániuía (no solo 


mento no número de células e crescimento pode ser incmrmm. mas 
ela chama a atenção para o problema potencial em equiparar um 
aumento no numero de células com crescimento 

Embora o número de células possa nem sempre >er uma me- 
•FlIíI confiável do crescimento vegetal, na maioria dos casos as 
células em divisão, em particular ern me ris temas, duplicam em 
■■ "lunw durante o seu ciclo celular, razão peta qual um aumento 
n ° número de células, como o causado pela atividade dos rneris- 
apicais, contribui para o crescimento vegetal, No entanto, 
componente maior do crescimento vegeta) é a expansão celular 
japida, que ocorre na região subapical após cessar a divisão ce- 


Vistes que todas as células do eixo dn planta alongam-se sob 
condições normais, quanto maior p número de células produzidas 
peo merístema apical mais longo será o cíxo. Por exemplo, quan- 
Jde Ara 5 j{Í 0 psJS são transformadas com um gene que co- 
v .®um componen té-chave da maquinaria reguladora do 
^ " Lt ’)uLar (ver Capitulo I), as células do meristerna apical pn> 
^ ri1 em mais rapidamente poi im<- íu dós seus ciclos celulares, de 
'.-que mais células sé formam por unidade de tempo. Como 
l u ^^ ni!/'■'. destas plantas tiansgéiúeaspossuem mais cé- 
. j substancial mente mais longas do que as raizes de plan- 

i '■ selvagem crés* a\<U ■ « >bc< milicoes similares (Doerner e 

Cü| s. 1996), 

_ t ^VôS cél üI as form a rn-se c * jnt i nu a men te nostr w nStí J m i i s ■i p' - 
r -nm cada nova série de divisão celular e expansão celular 



FIGURA 16.33 Crescimento da alga verde unicelular i. W..v/n iWa? 
OcrvsmuMiUi é quantificado peiá contagem dó número de células por 
milímetro, nos períodos de i resdnienlu após.is células serem coloc.idas 
i.-rn meio tresco Je ereséi menti. j. íeniperatiau luz e nutrientes lomecido^ 
viiiotitnos para n crescimento, Um período de eSpom inicial, durante o 
qn.il ns-celulas podem miiIuIi/,m en/imas exigidas para o crescimento 
r.ipido, e seguido por mu penodo em que O leniiee i de ceíulas i rest/c 
e\pi‘mejn lãlrm nl. I ste período de ■ ivsei mento rápido e seguido por 
um período decrescimento tento, em qtieo numero de células 1 ivsci' 
linear mente A seguir, vem a lase esiacion.ina na qual o número de 
células permanece constante nu. mesmo diminui, poisos nutrientes *..ji 
esgotodoâ do meia 
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íjnquanto a marca e desfocada 


FIGURA 16.34 O gancho plumuíar de dicotiJedóneas è um exemplo 
do uma forma constante composta de elementos em transformação.. A 
forma de gancho é mantida no longo do tempo, enquanto tecidos 
diferentes primeiro se curvam e depois se endireitam, quando são 
deslocados do ápice da plãntula durante o crescimento. Se for feita uma 
marca em uni ponto fixado sobre a superfície, ela será deslocada 
(indicada pela seta), parecendo fluir pelo gancho ao longo do tempo 
fSilk, 1994). 


ou sob luz difusa), o gancho migra no caule, do hipocótilo para o 
epicotilo e. depois, para o primeiro e segundo entrenós, mas a sua 
forma permanece constante. 

Se for marcada uma célula epidérmica específica localizada 
próximo ao ápice da plántula, pode-se observar como ela flui para 
u gancho plumular e r então, para a região retilínea abaixo deste 
(ver Figura 16.34). I: evidente que a marca não se arrasta sobre a 
super lície da planta; as células vegetais são unidas e não experi¬ 
mentam muito movimento relativo durante o desenvolvimento. A 
mudança de posição da marca, relativa ao gancho plumular, im¬ 
plica que este é composto de um percurso de elementos de tecidos, 
cada um dos quais primeiro se turva e, então, se endireita, na me¬ 
dida em que ê deslocado do ápice da planta durante o crescimen¬ 
to- A forma estável é produzida por uma marcha de células em 
transformação. 

A extremidade da raiz e um outro exemplo de uma forma 
estável composta de elementos de tecidos em transformação. Nes¬ 
te caso, também, a fôrma mostra-se estável apenas quando a dis¬ 
tância é medida a partir da extremidade da raiz. Uma região de 
divisão celular ocupa talvez 2 mm da extremidade da raiz. A zona 
de alongamento estende-se por cerca de 10 mm distante da extre¬ 
midade da raiz. A diferenciação do fluem a é observada em primei 
m lugar, começando a 3 mm da extremidade; os elementos 
funcionais do xilema podem ser vistos a cerca de 12mm da extre¬ 
midade. Uma célula marcada próximo à extremidade parecerá fluir 
primeiro pela região de divisão celular, depois passa para a zona 
de alongamento e para a região de diferenciação do xilema, e as¬ 
sim por diante. Esta mudança indica que os elementos de tecidos 
eni desenvolvimento primeiro se dividem e se alongam, para de¬ 
pois se diferenciarem. 

, [ IpálogÇi, o caule porta uma sucessão de folhes em 

estádios de desenvolvimento diferentes. Durante um período de 
_ noras, uma folha pode atingir o tamanho, a forma e a composi- 
f 0 Química que a sua vizinha teve no día anterior. Assim, a 
iorma do caule e também produzida por uma marcha de eEeimn- 
los em transformação, que pode ser analisada pela cinemática. Tal 


análise não ê me ram ente descritiva; ela permite cálculos do ctesçj. 
mento e taxas biossiníétkas de elementos individuais de tecidos 
(células) denlrr * de uma estrutura dinãmka. 

Os elementos de tecidos sâo deslocados durante a 
expansão 

Como já foi visto, o crescimento em caules e raízes está locali¬ 
zado em regiões junto às extremidades desses órgãos. Às regiões 
com tecidos cm expansão são chamadas de zonas de crescimento 
Com o tempo, os meris temas mo vem-se em sentido opostoaba.se 
da planta, pelo crescimento das células na zona de crescimento. 

Se forem feitas marcas sucessivas sobre o caule ou a raiz a 
distancia entre as marcas se alterará, dependendo de onde elas 
tão dentro da zona de crescimento. Além disso, todas essas marcas 
se moverão em sentido oposto à extremidade da raiz ou do caule 
mas as taxas de movimento dependerão das suas distancias em 
relação k extremidade, 

Segundo outra perspectiva, se for observada a extremidade 
de uma raiz que teve marcas feitas em intervalos ao longo do eixo, 
seria verificado que, com o tempo, todas as marcas se moveriam 
para mais distante de quem olha. A razão é que regiões distintas 
do eixo da planta experimentam deslocamento e expansão duran¬ 
te o crescimento e o desenvolvimento. 

Como as regiões se movem em sentido oposto ao ápice, 
sua taxa de crescimento aumenta 

Como um determinada região do eixo da planta move-se em 
sentido oposto ao ápice, sua velocidade de crescimento aumenta 
(a taxa de alongamento se acelera), até que seja alcançada uma 
velocidade limite constante igual á taxa geral de extensão do ór¬ 
gão. A razão deste aumento da velocidade de crescimento é que, 
com o tempo, pnogressivamente mais tecido é posicionado entre a 
partícula em movimento e o ápice; além disso, sucessivamente mais 
células estão se expandindo, de modo que a partícula ê deslocada 
mais e mais rapidamente. Em uma raiz de milho de crescimento 
rápido, um elemento de tecido consome cerca de oito horas para 
se mover cio 2 mm (extremidade da zona meris tema rica) a 12 mm 
(extremidade da zona de alongamento). 

Além da zona de crescimento, os elementos não se separam; 
elementos vizinhos têm a mesma velocidade (expressa como a 
mudança em distancia a partir da extremidade, por unidade de 
tempo), e a taxa ã qual as partículas são deslocadas a partir da 
extremidade é a mesma à qual a extremidade se move pelo solo. A 
extremidade da raiz de milho é impulsionada no solo a 3 mm h 3 
Esta é também a taxa à qual a região que não está crescendo recua 
a partir do ápice e ela é igual ao declive finai da trajetória do cres¬ 
cimento. 

O perfil da velocidade de crescimento è uma descrição 
espacial do crescimento 

As velocidades de diferentes elementos de tecidos são çote|a- 
dás com a sua distância em relação ao ápice, para fornecer o pa- 
drão espacial de velocidade de crescimento ou perfil dJ 
velocidade de crescimento (Figura 16.35.-U A velocidade de cres¬ 
cimento cresce com a posição na zona de crescimento. Um valor 
constante e obtido junto a base da zona de crescimento, A veloci- 
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. p cr fil da vdocidi.de dt crescimento 



Taxa de crescimento elementar relativa 



Posição (mm a partir da extremidade) 


HGURÂ 16-35 C) crescimento Jn r.n/ primária do milho [Ztv pnwjr*) 
pide ser representado cinemática mente por duas curvas de crescimento 
relacionadas, (A) 0 perfil da velocidade de crescimento pio ta a 
váp^dade de movimento em sentido oposto a extremidade de pontos a 
distâncias diferentes em relação a ela Isto nos mostra que a velocidade 
decrescimento aumenta com a distancia a partir da extremidade, até 
que alcance uma velocidade uniforme igual ã taxa de alongamento da 
ra ’ 7 A taxa de crescimento elementar relativa nos mostra a taxa de 
expansão de qualquer ponto particular na raiz Ela êa medida mais útil 
para o fisiologista, pois ela nos indica onde estão localizadas as regiões 
tom expansão mais rápida (Silk, 1994). 


*•' lm ^l de crescimento è o declive final e constante da trajetória 
^crescimento igual á taxa de alongamento do órgão, ctmlorme 
dscuiído na seção anterior. Na raiz de milho em crescimento rápí- 
Mocidade de crescimento é de ! mm h a 4 mm e alcança 
J]} ^° r ^ 3 rnm h 1 a 12 mm. 

( y. 7* ü Mocidade de crescimento é conhecida, pode ser calcula- 
.j ü as 3 relativa de crescimento elementar, que representa a mu- 
T ^V 1rac ionária em cumprimento por unidade de tempo (ver 
irii^t" 0 ^ * na Internet), Esta taxa relativa de crescimento ele- 


11 r rnoMra a localizaçao e a magnitude dã taxa de extensão 
r°fle sentei._ . _ , 


sob usac * a P ara qviãntiiicâr os efeitos da variação 

0 padrão d.e creâcimeiiLoihigura 16 AB), 


ambiental 


SENESCÊNCIA E MORTE CELULAR PROGRAMADA 

No outono, as pessoas que vivem em regiões temperadas po¬ 
dem apreciar as bonitas mudanças de cores que precedem a perda 
de folhas das árvores decíduas, As folhas mudam de cor porque as 
alterações no comprimento do dia e as temperaturas baixas desen¬ 
cadeiam processos de desenvolvimento que levam ri senesçênda e 
á morte foliar. A senescência é diferente de necrose, embora ambas 
levem á morte A necrose é a morte provocada poi dano físico, 
venenos ou outra lesão externa. À senescência, ao contrário, 0 um 
processo de desenvolvimento normal, dependente de energia, con¬ 
trolado pelo próprio programa genético da planta. As folhas são 
geneticamente programadas para morrer e sua senescência pode 
ser iniciada por fatores ambientais. 

Como as folhas novas são iniciadas a partir do me ris tema api¬ 
cal do caule, as folhas mais velhas frequentemente ficam a sombra 
e perdem sua capacidade de funcionar eficientemente na to tossí n- 
tese. A senescência recupera uma porção dos recursos valiosos que 
a planta investiu na formação das folhas. Durante a senescência. 
enzimas hidrolíticas decompõem muitas proteínas, carboidratos e 
ácidos nucléícos, Os açúcares, núcleos ídeos e aminoãridos com¬ 
ponentes são, então, transportados de volta para a planta via floe- 
ma, onde serão reutilizados em processos de síntese. .Muitos 
minerais também são transportados para fora de órgãos senescen- 
tes e retomam para o corpo principal da planta, 

A senescência de órgãos v egetats frequentemente está associ¬ 
ada h a bs cisão, um processo peto qual células específicas no pecí- 
olo se diferenciam, formando uma camada de abscisão épermitindo 
ao órgão senescente a separação da planta. No Capítulo 22, será 
abordado mais a respeito do controle da. abscisão pelo etileno. 

Nesta seção, serão examinados os papéis que a senescência e 
a morte celular programada desempenham no desenvoh imento 
vegetal, observando-se que existem muitos tipos de senescência, 
cada um com seu programa genético próprio. Depois, nos Capítu¬ 
los 21 e 22 , será descrito como as ci toei ninas e o etileno podem 
atuar como agentes de sinalização que regulam a senescência ve¬ 
getal. 

As plantas exibem vários tipos de senescência 

A senescência ocorre em unta variedade de órgãos e em res¬ 
posta a muitos fatores diferentes, Muitas plantas anuais, incluindo 
as principais culturas vegetais como a trigo, o milho e a soja, ama¬ 
relam abrupta mente e morrem após a produção dos frutos, mes¬ 
mo sob condições ótimas de crescimento. A senescência da planta 
inteira após um ac to reprodutivo único é denominada senescên¬ 
cia númocárpica (Figura IbJfq. 

Outros tipos de senescência incluem: 

* Senescência de caules aéreos em perenes herbáceas 

* Senescência foiiar sazunaI (comci em ar\ ores decíduas). 

* Senuscèiída ft)liar seqiiencia1 11 ,m que as í< íUi a s mo rrem quan¬ 
do alcançam uma certa idade). 

* Séiiescência (amadurecimento) de frutos carnosos senesivj ■ 
ria de frutos secos 

* Senescência de cotilédones de resen a e órgãos florais i í igujvi 
16.37), 
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FIGURA 16.36 monocárpuNi na soja (GJi/cenc iu/?jl). A 

planto a esquerda sofreu senescência, apus florescer e produzir frutos 
(legumes}. A planta a direita permaneceu verde e vegetativa porque suas 
flores foram removidas con ti nu li, mente [cedida por L Noodén), 


• Senescência de tipos cdulares especíalizados (p, ex,, tricomas, 
traqueides e elementos de vaso). 

Os desencadeadores dos vários tipos de senesgência são dife¬ 
rentes c podem ser internos, como uma senescência monocãrpiea, 
ou externos, coiro o comprimento do dia e a temperatura na se- 
r escénci a ou tona 1 de á rv ores d ec iduas. lnd epen den te d <i estí m li 3 o 
inicial, os diferentes padrões de senescência podem compartilhar 
programas internos comuns, em cjut* um gene regulador de senos- 
1 éncia inicia uma cascata de expressão genica secundária que, por 
sim, causa sen esconda e morte 

A senescência é uma série ordenada de eventos 
citológicos e bioquímicos 

Por ser geneticamente, a senescência segue um cur- 

so de eventos celulares. Em nível citológico, algumas 

organelás&ao destruídas eoutras permanecem ativas O cloroplasto 
e a primeira organela a se deteriorar no início da senescência foli¬ 
ar, com a destruição de componentes protéfcos dos lilacóides e de 
enzimas do estruma. 

Ao contrario da deterioração rápida de doroplastos, os nucie- 
us permanecem estrutural e fundeai mente intactos, até os está¬ 


dios tardios da senescênda. Os têÊidojS senèscenfès realizam pro¬ 
cessos catobólicos que exigem a síntese rfc mvú de varias enzimas 
hidrolítos, tais como proleascs, nucleases, Itpases e enzimas de- 
gra d adoras de < lorofíla A síntese destas enzimas específicas da 
senescência envolve a ativação de genes específicos. 

Não e surpresa que os níveis da maioria dos mRNAs foknvs 
caia signíficnliámente durante a fase de senescência, mas a abun¬ 
dância de certos transcritos específicos de mRNA aumenta. Gs ge¬ 
nes cuja <fxpressão decresce ducante a scnescéncia são denominados 
genes de senescência regulados para baixo (SDGs; do inglês <%- 
nesccfíce dfyim+reguiatçd $&ies), Os SDGs incluem genes que codifi¬ 
cam proteínas envolvidas m fõídSsmtesé No entanto, a senescência 
envolve muito mais do que a simples interrupção de genes da fo. 
tnssíntese. 

Os genes cuja expressão ó induzida durante a senescência são 
chamados do genes associados a senescência (SAGs; do inglês, 
sfíwscenatTassaciated .çvíits), < h SAGs incluem genes que codificam 
enzimas hidmllticas, tais como p roto ases, ribonudeíises e lipases 
assim como enzimas envolvidas na biossintese de etileno r como 
ACÍ sintase [ácido l-aminoridopTopano-l-carboxilico] e ACÇ 
oxidase; Os SAGs de outra classe têm funções secundárias na se- 
nescência, Eles codificam enzimas envolvidas na conversão ou re- 
mobilização de produtos de decomposição, tais como glutamlna 
smtetase, que catalisa a conversa o de amónio a glu lamina {ver 
Capitulo 12) e ê responsável peia reciclagem de nitrogénio de teci¬ 
dos sen.escen.tes. 

A morte celular programada é um tipo especializado de 
senescência 

A senescência pode ocorrer na planta completa, como na se- 
nescêriria mono cãrpica; tanto no órgão, como na senescência Mi¬ 
ar; tanto em nível celular quanto na diferenciação de elemento 
traqueaí. O processo pelo qual as células individuais ativam um 
programa de senescência Intrínseco é denominado morte celular 
programada (PCD; do inglês, programmeã cdl rfeath). A PCD é uma 
parte importante no desenvolvimento animal, no qual o mecanis¬ 
mo molecular tem sido extensivamente estudado, A PCDpodeser 
iniciada por sinais específicos., tais como erros na replicaçáo do 
DMA durante a divisão, e envolve a expressão de um conjunto de 
genes característico. A expressai» desses genes resulta em morte 
celular. Muito pouco é conhecido sobre PCD em plantas [Pennell v 
Lamb, 3997). 

A PCD em animais ê geralmente acompanhada por um con- 
j untt 1 distíii k > de a lteraçòes nu>rfoi<Sgicas e bi oc ]u i m icas denomi- 
nado apoptose (do .grego, significando "caindo", como as folhas 
no outono). Durante a a pop tose, o núcleo se condensa e o DNA 
nuclear se fragmenta em um padrão específico causado pela de- 
gradação do DNA entre nucleossotnos (ver Capitulo 2 n-a Inter¬ 
net). 

Algumas células vegetais, particularmente em tecidos senev 
centes, exibem mudanças dtológicas similares. A PCD também pa¬ 
rece ocorrer na diferenciação dos elementos traqueais., durante a 
qual os núcleos e a croma tina se degradam e o citoplasma desi pa¬ 
rece. Tais alterações resultam da ativação de genes que codificam 
nudeases v proteases. 

Uma f unção importante da PCD em plantas è a proteção con¬ 
tra organismos patogênicos. Quando um organismo patogênico 
infecta uma planta, os sinais do patogeno fazem corn que as cé¬ 
lulas \ L-getais, no sitio da infecção, acumulem concentrações al- 
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FIGUBA 16,37 Estádios da senescêndii da flor de ipomêia (/jwimxvr aaauwrí/ri) (cedida por S. I Taix). 


t fl ji Je compostos fcnólicos e morram. As células mortas formam 
unia ilha circular pequena de morte celular denominada lesão 
nec rúltca, 

A lesão necrõtiw isola e impede a expansão da infecção para 
os tecidos vizinhos sauda ve is, circundando O patógeno com um 
ambiente tóxico e esgotado nutricionalmente, Esta morte celular 
rápida e localizada devido ao ataque do patógeno é denominada 
resposta de hípersensibilidade (ver Capítulo 13). 

A existência de mutantes de que podem mimeti- 

zar o efeito da infecção e desencadear uma cascata completa de 
e ventos, levando à formação de lesões necróticas, mesmo na avo 
-> ncia do patógeno, demostrou que a resposta de hipersensibili- 
óadeé um processo geneticamente programado em vez de uma 
necrose simples. 


RESUMO 

O plano básico do corpo da planta madura ê estabelecido du- 
iai1 | ea cmbnogénese; neste processo., os tecidos são organizados 
^dia!mente: uma camada epidérmica externa circundando um ci¬ 
lindro de tecido vascular que está localizado dentro do lerido cor- 
U ;' 11 ou fundamental, Este padrão axial a picai-basal da planta 
,:lill -lura, com eixos polares da raiz e do caule, também é estabele- 
u o durante a embriogénese, comu o são os me ris temas primários 
Sue gerarão a planta adulta, 

Lnn tipo comum de desenvolvimento embrionário em angi- 
^permas. exemplificado por Àrnb/dopsrs JJiriíífliítf, >é caracterizado 
1 1 ' r yadn ktsdefinidos de d ivisões celulares, formando estádios svi- 
í' ;i V'^ L ^ lS 03 ^dios globular, de coração, torpedo e de maturação, 
ui o axial do corpo é estabelecido durante a primeira divisão 
e os genes mufcantes eliminam parte do embrião. O pa- 
3pa° tec ^ os ^ estabelecido durante o estádio globular, 

I Emente como resultado da expressão de genes que contro 
JSJ lden bdade celular. O gene Sbf QOT\ jÈK ISTÈM LESE (STM) é 
duraí* 0 Üa re ?' ão H ue dá origem ao meristema apical do caule 
liriu-rt'' de coração d a ombndgen esc e sua expressai ■ < i >n- 

,j f . á _ tl ilj pnme a diferenciação das . ék las do meristema apical 
^ e O gene GNOM é exigidi 1 paria (■ estabétedméhtb da pola 


ridade axial e o gene MONOPTEROS para a formação da raiz pri¬ 
mária embrionária, bem como o desenvolv imento vascular, 

P rese n te m e n t e, não é p oss ív e i u m a ex p la na çã o c om p leta d os 
mecanismos responsáveis pelo estabelecimento e manutenção des¬ 
ses padrões, mas existe evidência que uma associação de microtú- 
bulos e micro fila mentos, conhecida como a faixa pre-proíõsicn. é 
importante na determinação do piano de divisão celular. A dife¬ 
renciação das células não depende da linhagem celular; no entan¬ 
to, a divisão da célula-tronco é essencial para este processo. A 
expressão do gene SCR (íCiftfCfti V A h que foi cio nado e codifica 
uma proteína nova, é necessário para a divisão da célula-tronco e 
o gene sH/í (SffO/ÍTKOOT) precisa ser expresso para o estabeJeci- 
men to d a id e n ti da d e celular endodérm ica. 

Os meristemas são populações de células pequenas e isodia- 
métrícas, que têm características 'embrionárias Os meristemas 
vegeta ti vos geram porções especificas do o irpo da planta e eles so 
auto-regeneram. Em multas plantas, os meristemas apicais da raiz 
e do caule são capazes de crescimento indefinido. 

O merislema apical vegeta ti vo do caule gera órgãos laterais 
(folhas e gemas laterais), assim como segmentos do caule. Em an- 
gi os per mas, os meristem as apicais caulinares são tipicamente or¬ 
ganizados em três camadas distintas, designadas LI, L2 e L3. 

Os menstentas apicais da raiz e do caule são primários, for¬ 
mados durante a embriogénese. Os merixtemas secundários são 
iniciados durante o desenvolvimento pós-embrionário o incluem 
ocámbío vascular, lelogénio, meristemas axilares e merbtemas se¬ 
cundários das raízes. 

A ativ idade repetitiva do mcrísíema apical vegetativ o do cau¬ 
le gera uma sucessão de unidades de desenvolvimento, denomi¬ 
nadas fito meros, cada qual consistindo de uma ou mais tolhas, o 
nó, o entrenó e uma ou mais gemas axilares. O meristema apical 
vegeta ti vo do caule apresenta atividade ii ideies minada, na medi¬ 
da em que pode funcionar indefinida mente, mas ele dá origem 
■uis primórdios foliares, que tem crescimento determinado. 

As folhas íormam-se em um padrão característico, .om três 
estádios: H) organogènese. (2) desiMivolvi mento de dominíos de 
•■uhórgãos, (3) diferenciação de células e tecidos, V) numero ea oj> 
dem em que os primórdios foliares se formam são refletidos na 
Blotaxia subsequente (alternada, oposta, devassada.. vertia toda ou 
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CSSpi miada). t )?i primófdíiOS lo li. ms devem estar posiciiuiadoscoino 
um resultado da regulação espadai exata de divisão celular dentro 
do ápice, mas os ('atares que controlam esta atividade não são co¬ 
nhecido^ ~ 

As raives crescem a partir das suas extremidades cijsiais. c. 

meristema apical da raiz é subterminal e coberto pela coifa As 
divisões celulares no ápice da raiz geram fileiras de células, que 
subsequentemente se alongam e se diferenciam para adquirir hm- 
ção especializada. Quatro zonas de desenvolvimento são reconhe¬ 
cidas m raiz: coifa, zona meristemática, zona cte alongamento e 
zona de maturação- Um Ardbiàüpçis, as fileiras de células maduras 
podem ser acompanhadas conto células-tronco dentro da popula¬ 
ção de ceiulas me ris temáticas, O meristema apical da raiz de Am? 
bidvpv> consiste de um centro quiescente, células-tronco 
cortica l-endodérmica s, células-tronco da còltimela, células -tronco 
da coifa e epiderme, celulas-tronco do esteio. 

\ diferenciação é o processo pelo qual as células adquirem 
propriedades metabólicas, estruturais e funcionais, distintas da¬ 
quelas dos seus progenitores. A diferenciação dos elementos tra- 
queais ê um exemplo de diferenciação celular vegetal. Os 
microEúhu los participam da determinação do padrão em que as 
microfibrilas de celulose são depositadas nas paredes secundárias 
de elementos traqueais. 

Os genes M ADS lm são reguladores-chave de funções bioló¬ 
gicas importantes em plantas, animais e fungos. Os genes hameo- 
b ->. codificam proteínas homeodomínios que atuam como fatores 
de transcrição. Esses fatores de transcrição controlam a expressão 
de outros genes cujos produtos transformam e caracterizam a dife¬ 
renciação celular, 

Ma determinação de um destino celular, a posição da célula é 
mais importante do que a sua linhagem. Destino da célula vegetal 
l"' relativa mente plástico v pode ser mudado quando são alterados 
os sinais posicionais necessários para a-.ua manutenção. 

A expressão de genes Immbox similares aos genes do milho 
fGVÜTTED e SHÜÜXA-lÉftfSTEAILESS é necessária para o caráter 
indeterminado continuado do meristema apical do caule, mas o 
gene IVUSCHEE determina a identidade de células-tronco. A per¬ 
da de expressão de genes K.VOX nos primórdios foliares parece 
ser importante na mudança para o crescimento determinado nes¬ 
tes órgãos. 

A posição celutar é comunicada via sinalização célula a célu¬ 
la. que pode envolver sinalização induzida por ligante, sinaliza- 
çâii hormonal ou tráfego de proteínas reguladoras e/ou mJRNAs 
por meio de plasmodesmas. Ás moléculas cujo tamanho chega até 
■ crca de 1,6 nm (700-1 DOO Da) podem passar de célula a célula, 
peln- plasmodestnas que conectam células epidérmicas foliares, 
Em certa extensão, os plasmodesmas são ajustados, de modo que 
a passagem por eles pode ser regulada e o seu limite de exclusão 
pdü lananhü pode ser modificado, a íirn de permitir a passagem 
de moléculas muito maiores, como os vírus. 

(.) crescimento em plantas é definido como um aumento irre¬ 
versível de volume. O crescimento vegetal pode ser analisado quan- 
litcilivamente pela cinemática, o estudo do movimento de partículas 
e mudança de forma. 

Q crescimento vegetal pode ser descrito em termos espacial 
v material. A descrição espacial enfoca os padrões gerados por 
tlSs CLlulíkS ^calixada$ em posições diferentes nas zonas de 
crescimento. A análise de material focaliza o destino das células 
individuais ou elementos de tecidos em vários estádios de de¬ 
senvolvimento, Uma trajetória de crescimento mostra a distân¬ 


cia de um demento de tecido a partir do ápice ao longo do tem¬ 
po e é, por isso, uma descrição material de crescimento. A vetori- 
da de de crescimento é aquela em que elementos de tecidos são 
deslocados do ápice. A taxa relativa de crescimento e km cotar é 
uma medida do aumento fracionai em comprimento do eixo por 
unidade de tempo e representa a magnitude de crescimento em 
um local particular, 

A senescência e a morte celular programada slo aspecto es¬ 
senciais do desenvolvimento vegeta!. As plantas exibem uma va¬ 
riedade de diferentes fenómenos de senescènda. Ás folhas são 
programadas geneticamente para senescer e morrer. A senescên- 
cia é um processo ativo de desenvolvimento, controlado pelo pro¬ 
grama genético da planta e iniciado por fatores ambientais edt 
dese nvo I v i me n to espec i ti cos. 

A senescência é unia série ordenada de eventos cítolôgicose 
bioquímicos. A expressão da maioria dos genes é reduzida duran¬ 
te a senescènda, mas a expressão de alguns genes (genes associa¬ 
dos ã senescéncia ou SAGs) é iniciada. Os genes rccentemente ativos 
codificam várias enzimas hidrolíticas, tais como proteases, riba- 
nudeases, lipases e enzimas envolvidas na biossíntese de etilenc, 
que realizam os processos degradativos eomo a morte dos tecidos. 

A morte celular programada (PCD) é um tipo especializado 
de senescência. Uma função importante da PCD nas plantas éa 
proteção contra organismos patogênicos, a chamada resposta de 
hipersensibilidade, que foi demonstrada como um processo pro- 
gram ado gen e rica m|n te . 

Material da internet 


Tópicos da Internet 

16.1 Polaridade de zigotos de Fucus 

Uma ampla variedade de gradientes externos pode po¬ 
larizar o crescimento de células que são rnicialmente 
apoiares. 

16.2 A faixa pré-profâska de microtübulos 

Os estudos ultra-estruturais têm elucidado a estrutura 
da faixa pré-profásica de mícrotúbulos e seu papel na 
orientação do plano de divisão celular 

16.3 Desenvolvimento da raiz de Azoíla 

Os estudos anatómicos da raiz da pterídofíta aquática, 
Azolfa , fornecem conhecimentos sobre o destino celu¬ 
lar durante o desenvolvimento radicular. 

16.4 A taxa de crescimento elementar relativa 

A taxa de crescimento elementar relativa em vários pon¬ 
tos ao longo de uma raiz pode ser avaliada pefa dite 1 
renciaçào da velocidade de crescimento com relação a 
posição. 

Ensaios da Internet 

16.1 Me rk temas vegetais: uma visão gerai histórica 

Os cientistas têm usado muitas abordagens para des¬ 
vendar o segredo de me riste mas vegetais. 

16.2 O copo de vinho das sereias 

A alga marinha verde gigante, Acetabuiaria acetabv- 
lum, detém uma posição clássica na história da biolo¬ 
gia. 
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g 3 Determinação do plano de divisão em células vege- 
lais 

As céfuías vegetais parecem utilizar mecanismos dife¬ 
ri es daqueles usados por outros eucartontes para con¬ 
trolar seus planos de divisão. 


Referências bibliográficas 


4 f Mover, L Warner, G, r and Jurgeas, 6 P996. Tire KEUU getv is 
™ inveívéd m cvtokinesis in AfMtàpsís. Mol Gt n. Couí, 253: 267-277. 
r. rífth. 7.. àfld Jijrgens, G. (1993) The role of lhe MOWÜPTTRO> gene in 
nrganisijig lhe basal body negion of lhe AmlrÃtojtfis cwTmi Devcbpvutttí 

11# 575-587. 

, i; : ..| | | V (2004! Formaüon and maintçmnee oí Lhe shoot 

mical meriskm. Tretids Plant Sei. 5: 110-113. 

Itornl ü., Ftelchér, I C Hobo, M. f Meyerowitz, E. M„ and Simon, R, (2000) 
ÉvpendenD. uí slem tell fale in ..'lmMpstô on a feedback lm>p regula 
hy Cl V} aclivíty. 5cbir r 269: 617-619, 

M f-. Barley, R . Curtis. M . Arnoyo, I M. f Uunhnm. VS„ Hudsun, A., 
..md Marlienssen. R (2(KK)) Asymmelric leaves inediates leal palteming 
jnd sterr ct4l íunriion in AraWdppí/s. NtUurt 408: 967-071 
C^rpcnier, K.. and Cocn, E 5. (1995} Transposon induced chitnehs show Ehat 
ilorícautü ,i nvnstem identity gene, acls nrmautonomously between 
cell layers. Dr^hpmnit 121: 1.9-26, 

QitT.Jt-G LfJJahr Hv Young. 1 C.. Sussmar. M I? and Jones, A M. (2001) 
AbEO is lequired for organized cell elongatíon and division in Ambidop- 
- 1 -- embrvogenesLS Gcncs Dei?, 13:902-911. 

Girisienseru D., and VVeigel, D. 11998) Plant devdopmenl: The mãking of a 
leal, Crm. fíipj, 8: S643-645, 

‘ la rl S.!:.. (2001) Cell signa li ng at lhe shoot meristem. Mifwiv Rit MiíjI. Cetf. 
m. 1276-284. 

’ LsrCS. 5 , Runiiing, M R and Meyermvilz. E. M (1993) QAVATAl r a regula- 
lorof merlstem and flower dévelnpmeht in Amfrútopsà ''Útoüopmeni 119: 
397-418. 

Ni Uureiwb, L , Wysocka-Diller, I . Malamv, J, E. P Py*h, L P Helariutta. Y,., 
Fvshour, G,, Hahn, M, G., FLedman, K. A., and Éenfey, P N. (1996) The 
SCARECJíOW gene regulaius an asymmetnc cell division thal is c>sen- 
sia) for generating lhe radiai organiza tion of tire Àrabidop^ root, Ctfl 86: 
423433. 

Ijifbky J., and l.uL-ns, i. (T^) rranscriptional rej^ulalurs and lhe evotulí- 
õn of ptant form, Planl Cdí 10:1075-1082, 


üoeraer - IY Jorgm^n, ],-E, Vou. R„. Sleppuhn, U and LanVLy, C (1996) Cun- 
^ root growtli and deveiopnient by cyclin expressíon Ntiiim 3S0: 

: -'- r . I C. P and MeyérowilK, 1. VI. (2000) Cell signaimg wilhin lhe shoul 
rwríslcm. ürrr Qpjn. PhitU Bwi, 3:23-30, 

^ > brand r U, r Running, M. P r Sínnon, R. t and Meyerowitz, F M 
íl^Wj Sjgnalmg of cell fate decisions hy CLAVATA3 Ln Ambidopsís shPot 
j Saem' 283: 1911-1914 

U j!'-' ^ 1 i4 -N Xylogenesis - Initiation. prugre^síon and cell dealh AmíJh, 
c , l^^rul PJqjiÉ \U Uh f. 47: 299-323. 

Gadeíi, C., Sleinrnann r 7 . Kienlz, M Rahfeid, I -L . Salciu rh K.. 
üp| d jUrgens. G, (20011) A çonserved dumain >*i lhe AmUhhp^s 

* >iOM proUíin niudiat» subunit InierfiLtiun and ■ vduphilin 5 hinding 

V V “> r Freclíng, M (1989) Üoning KNQTTED. th v do- 

i","." 1 ' 1 CI10r phúlügicaÍ mulanl ín rnavre i^ine M as a Lransposuu lag, 

I ^ rk '' A R., and Gunning, 15 E 3. (1979) Inierpolntiun tjf micmtuhules 
^ ‘ ú-irtiral armys during cell elongaliún and diíkaeniialiort in rooís of 

H 7?! ,lè ' í Cc/i St T 37 411-142 

Z 1 / 1 '. h. r and Gunning B I S (L l J8fl) Some Hltsrls t)f culchietne on 
fubules 3nd cdl division oí Aic/fa p6fnáfó Pratophtsiiia 102: 31 - ^ 2 
/' ; 1 and l^rletb, T. [W-m Tlv. Attibifopáis gene MONOPTCRÕS . .. 

• "* I 5 ,r a«s*.npli.ui. (mlíot mt-dialitig embrvn ads Itinnalinn and v i cu- 

W üevi«lritsn....„i .. . , 


“pment. FMJ10 J )7 i • 


I íobriulln, V Fukafci, H,„ WyscKka-Diller,NaMjímá, k„ Si-nn, G. P Hauser. 

aml Oenícy, I' \ (2000) tlv S iíQR r í HOí.YI gène ronlrots radial 
patteming of lhe AmbMopsi* roni thrnugh radini signalihg, G0 10: 
555-^67. 

Hepler. P K. f I9B1 1 Moiphogenesfe nt tracheary elements and gnard celts In 

nr PÍjJpjT. O. Ki erma ver, ed . Springer, Beriin H pp 

127-347, 

fücksnn. D., Veit P IT P and Ha kc, 3. (1994] F> pressior ml maí/e K.MOTl I D) 
related homeoboíi genes in lhe shoot apical meristem pnjdicis ppllerns 
oí morphí gênesis ín s he vegeia tive «hoi jí OrJ r £'^ i/ \t w j i 1 120 405-113. 

Lau^i. T. p Mayer. Klaus, \\ X. r Beíger, and ]iirgens, C. (1996)Thé WUSCÍ ÍEi 
gene is r- quired for shool and floral merislem iniegrily in .■'ir.rfirdiui i-, 
OcvHopmçttt 122: 87-96. 

l-ineciln. C . I.ong. j Yarnaguchi, I , Sertkawn, K . and H|ke P S. (1994.1 
if.jn-'NoGhC‘íítwíTi '1 gene in Am&frfnpsis isexpressed ín the vegetative 
mensiem and dramalicallv ãlters leaf morpholagy when o\'éfexpres- 
sed in Iransgenic planEs. PfiíMl Cc/f 6:1839-1876 

Umg, j- A,. Moan, E, L Medford, \ i. and Bartun, Ví. K. < A raember oí 
the KNOTTED dass of homeodomarn proteins encoded by the STM 
gene of ArmiFPrJüprs. Na! rín 1 379: 66-6 lJ . 

I.otan, i„ Chio, M - A., Yet% K M., VVesl, M A., Lo r R.. Kwinig, R. W. 'i.imn- 
gisiii, K., Fishor, R, L, r and Goldberg, R. B. í 1*J98) AríFFdífopsíH LE/1F)' CO- 
TV t.BOON) is frufficieni lo ioduce embryu devdopmeíit m vegetative 
cells. Ccf; 9.3: 1195-1205 

Lucas, W ), f Boiiehe-Pillon, 5., Jackson, D. P Nguyen, L, Baker L, r Ding. Ü., 
and Hake, S, (1995} Selective Irafficldng oí KNO rl hD t homeodomain 
protein and ils UlRNA thruugh plasmodesmata. Scícfjcc 270: t98(H983, 

LukcnvitRr W, Mayer, L ! ,„ and JUrgens,, G \ ]*-*%) Cvlol inesis in the AmWdopsis 
umbiyo invol ves lhe >vn la xin-ieI. i(ed KiVOLLS gene pmduct G7/84:61-71. 

Malâiny, J, E. and Benfey, V N, (1997) Organizalion and cell difierenhation in 
lateral mofò of AniWt);^fs f/w/jíjnrí. Dreciúpwrerrl 124:3344. 

Mayer, Lf„ Buettoeg G. r and jilrgens, G. (1993) Apical-basal pattem formatí- 
on in the .'mr^ifcigos embryo: SEudtes on tlv mie nf the gnoni gene IV- 
fvíopwfnl 117 149-162. 

Nishisnura, A., Tamaoki, M , Saio \ and Vlatsuoka, M 1 1999) The expressi- 
on of lobacco knottedl-type homeobox genes correspondí lo regions 
preclicted bv Lhe iytohistological zonatíon modd 1'kwt L 18: 337-347 

Ori r lC, Eshed. Y. P Chuck. G., Bowman, J. L. P and Hake. S. ('2OU0) Mechanisms 
thal controi htox gene expressión in the A^zí.oJ->hoot. [Nihioynumi 
127: 5523-5532. 

PenndL R I and Umb,C (19971 Prograiumed cell doa th in plants. Pfmit CNl 
9: H57-1168, 

Pr^emeck ii. k H Víattsson I Hardtke. t. \ . Sung, V R, p and Berlelh I 
(1996) Studitô on the rote uí the Ardmlopsis gene íV!OjVOP 7’£RÜS in vas¬ 
cular deveiopment and piam cell axialiialion Phttfa 2üM 22^-237. 

RetniiardE U. Mandei, I and Kuhienu?ier r C (200il) Au.xin regulaíes .the ini- 
tialinn and radial position of plant lateral organs Ha/rj 1 Ci /J 12:507-518. 

Riedimann r 1 l.. r and Vk-verowilz, F M (1997) MADS domain proteins in 
plant dceclnpment, Hh! Chcni. 378 1079-1101, 

Kiechmann, J l.. r Elerd, I Martin. 1 , r Reaber t.. lung. C Z., ki-ddie. ) .Adam. 

1 . Pineda,0 Katdilie, O- [. Sarna ha, l\ [í . Creelman, K., Pilgrun. M 
Broun, V. Zhang. I Z.. Chandelhari, D., Shertnan, B K.. and Yu, C, I 
(2.000) Artibittàfisii transeriplioji factorsA Ymnme-ivide comparaliv e anafe - 
sis among eukaryotes. Scnvwv 290: 2105-21 LO. 

Scheres, B, (2001) Plant cell idetilitv The role of positlon .jiilI Jmeage, Pfiíuí 
PJiysief. 125412-114 

Sciiéiej, B . Di Laureníio, L., VVtllenisen, \ Hauser, Jaumaat k tVeis- 
beek. P and Benfev, P N. (4995) Mutations affeeting lhe radiíil organisa- 
lion oí the Àrabitloiisi? rool Jisplay speciíic Jeíects throughoui lhe 
embryomc (LXfs, 121:53-62 

SchieíelbiÉn, I VV. r Masucci, J. D. and VVang II (1^'C) Building a roo! lhe 
conlrol of patteming and tnorph.ogenesísdufing rool develuphvnt Vin»t 
Ci il 9:10894096. 

Shíu, 8. 11 r and fifeecker. A ti (2001) JGi.ptor-tike kinases iron, l;,dvdop>,- 
íwni a monuphyletic gene l..«nnl\ rekiled i*< .uiinutl níceptoi kinases. 

P* t 'I Nilit A cr rd. 'XJ. fi 4 A 98: ] 1 )76 3-1 Cl 7nS 

Silk VI k (1994) Kjneiiiatics and dviunikx of pt iinárv gn.u\'tli fi:,rrr h :. 1 
2:199-213 

SfiiLin, M (1999) Leal developinenl ln angiospúrtnS ,-huju fí, :■ P/u/rMViJíSJti/ 
Uisitfí iVfiJjf. Bhí 4t4-t4<,i. 












4 | 












Capítulo 

O fitocromo e o controle 
do desenvolvimento das 
plantas pela luz 



VOCÊ JÁ LEVANTOU UM PEDAÇO DE MADEIRA caído em seu jardim há 
algumas semanas <? reparou que a grama crescendo embaixo dele era mais da¬ 
ra e alongada que o gramado ao seu redor? Isto acontece porque o pedaço de 
madeira é opaco, mantendo a vegetação que está sob ele no escuro. PlárUulas 
crescendo no escuro possuem uma aparência pálida, slo estranha mente altas e 
afiladas. Esta forma de crescimento, conhecido como crescimento estiolado, é 
drasticamente diferente da aparência mais baixa e verde das plãn tuias que cres¬ 
cem ã luz (Figura 17J). 

Dado o papel-chave da fo tossí n tese no metabolismo vegetal, podemos ser 
tentados a atribuir muito desse contraste a diferenças na disponibilidade de 
energia metabólica gerada peta luz. Entretanto, ê necessário muito pouca ener¬ 
gia luminosa, ou tempo, para iniciar a transformação do estado estiolado para 
o verde. Assim, na mudança do crescimento no escuro para o crescimento a 
luz, esta atua mais como um desencadea dor de desenvolvimento do que como 
uma fonte direta de energia. 

Se removéssemos a madeira e expuséssemos a porção pálida de grama a 
luz, dentro de aproximadamente uma semana ela estaria tão verde quanto o 
restante da vegetação. Embora não sejam visíveis a olho nu, essas mudanças 
na realidade iniciam quase imediata mente após a exposição a luz. Por exem¬ 
plo, dentro de horas após a aplicação de um único/M de luz relativa mente 
fraca a um plãntula de feijoeiro cultivada no escuro, em laboratório, pode-se 
medir varias alterações no seu desenvolvimento; há uma redução na taxa de 
alongamento do caule, o gancho plumular começa a se tomar reto e inicia a 
síntese de pigmentos característicos das plantas verdes. 

A luz agiu como um sinal para induzir uma alteração na forma da píãntu- 
h; de uma íorma que facilita o crescimento abaixo do solo para uma que e 
melhor adaptada ao crescimento acima do solo. Na ausência de luz, a plãntula 
utiliza principalmente as reservas estocadas na semente para o crescimento 
estiolado. Entretanto, os esperma tótitos, incluindo as gramíneas, não armaze¬ 
nam energia suficiente para manter o crescimento indefinidamente. Elas ne¬ 
cessitam da energia luminosa não so como combustível da íotossínlese, mas 
também para iniciar as alterações de desenvolvimento do crescimento no escu¬ 
ro para crescimento á luz. 
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FPGURA 174 I 'làntulas de millm {Zúi i -\ o B) v feijoeiro 
\l'h t ;^vhi< milham) {£ é í>) cultivadas à luz (A é C) ou no escuro (B e D). 
IV sintomas de estiola mento no milho, um monoLOlilednma, incluem .i 
ausendu de i^vtrckM^iiuUo, reduzi o rui l.im.mlin dai folhas, lallia no 
desenn,íhimervto das folhas e abngnnionlo do coEetiplilo e mesocóHIo. 
No feijoeiro — unia dicotilédones , os sintomas do esÈioJamenlo 

incluem ausência decsverdeamenlo, (amanho reduzido das folhas, 
alongemento do hipocótib e manutenção do gancho plirmular (fotos© 
M 13 Wilkins). 


A futossíntese não pode ser *1 forra motora dessa transforma¬ 
ção, pois as clorofilas não estão presentes durante esse período. O 
completo deses ti olá mento requer alguma fotossíntese, porém ns 
mudanças rápidas iniciais são induzidas por uma resposta lumi¬ 
nosa nitidamente diferente, chamada de foto mor foge nese (do Ice 
tim, significando literal mente 'início da forma á luz r ). 

Entre os pigmentos que podem promover as respostas foto moo 
fogénicas nas plantas, os mais importantes são aqueles que absor¬ 
vem a luz vermelha e a azul. Os fotcrreeeptores de luz azul serão 
discutidos com relação às células-guarda e ao foto tropismo no Capi¬ 
tulo 18. O foco deste capítulo e o fitocromo, uni pigmento proteico 
que absorve luz mais fortemente nas regiões do vermelho e do ver¬ 
melho-distante, mas também absorve luz azul. Como será visto nes¬ 
te capítulo e no Capitulo 24, o fitocromo tem um importante papel 
no desenvolvimento vegeta ti vo e reprodutivo regulado pela luz, 

In ida) mente, será abordada a descoberta do fitocromo e do 
fenômeno da fotorreversibilidade vermellio/venrtélho-dístante. A 
seguir, serão discutidas as propriedades fotoquímicas e bioquími- 
casdo fitocromo, bem como as alterações coníormad ona is induzi¬ 
das pela luz. Diferentes tipos de fitocromos são codificados por 
distintos membros de uma família multigénicn, assim como dife¬ 
rentes fitocromos regulam distintos processos na planta, Essas di¬ 
ferentes respostas do fitocromo podem ser classificadas de acordo 
com a quantidade e a qualidade de Iu/ cvigida para produzir o 
efeito, Hnalmente, examinaremos o que é conhecido sobre o me¬ 
canismo de ação dos fitocromos em níveis celular ;e molecular, in¬ 
clusive as rotas de transdução de sinal e a regulação gémea. 


AS PROPRIEDADES FÜTOQUÍMÍCAS E BIOQUÍMICAS 
DO FITOCROMO 


O fitocromo, um pigmento proteico azul com uma massa mo¬ 
lecular de aproximadamente 125 kDa (kiJodáltons), não foi identi¬ 
ficado como uma espécie química diferente até 1959, principalmente 
por dificuldades técnicas no isolamento e na purificação da prote¬ 
ína. Entretanto, muitas das propriedades biológicas do fitocromo 

( a hfinâm Sld<1 estabelecidas em estudos anteriores com plantas 
intactas, T 


, , A * primeiras pisl.is sobre o papel dc, fitocromo no detenv 

v '’ 1 a P' anía Vleram de estudos iniciados, na década de l l 
sobre as resposlas moríogênicas induzidas peia luz vermelha í 
«peoal a germinação de sementes. A lista destas respostas t* b 

d ."'de Uma °T a ’ S rt ' s P° sta!i em quáse todos os es 

idade uma grande variedade de plantas (Tabela 171) 

Um avanço-chave na história do íilocromo foi a desenhe 

Hoe os efeitos da luz vermdlm (650-680 nm, sobre a morfcsén, 

poderia» ser revertidos por uma irradiação subsequente com I 

d' L.iiriprimentos de onda mais longos (710-740 nmj di im uh 


(A) Miltv ■ culttvarlt • i luz 


' B ) r./iiiho ultivarid- no r?v.i.j r r> 



(D) Feijo-ei ro oilti va d o no Ç5 curo 





(C) Feijoeiro cultivado a luz 


trado m germinação de sementes, porém foi também observado 
no crescimento de caules e folhas, bem como na indução floral (ver 
Capítulo 24), 

A observação inicial foi que a germinação das sementes de 
alfaceé estimulada pela luz vermelha e inibida pela luz vermelho - 
d is tanto. (Vias a verdadeira descoberta veio muitos anos mais tar¬ 
de, quar ido sementes de alface foram expostas a tratamentos 
alternados de luzes vermelha e vermelho distante. Quase IODA' 
das sementes que receberam luz vermelha como tratamento final 
germinaram; no entanto, as sementes que receberam luz vermelho 
distante como tratamento final tiveram a germinação fortemente 
inibida (Figura 17,2) (Flint 1936). 

Duas interpretações foram possíveis para estes resultados. 

I ma concerne a existência de dois pigmentos, um absorvendo htz 
vermelha e outro, a luz vermelho-distante, atuando de forma an¬ 
tagónica na regulação da germinação das sementes, íVr outro fado 
pode ser apenas um pigmento, com possibilidade de existir em 
duas formas intercoversíveis: uma que absorvo a luz vermelha e 
outra que absorve a luz verme th o distante 1 (Borthwkkécols., 1952). 

O modelo escolhido — de um só pigmento — era o mais radi¬ 
cal dos dois, puis não havia precedente" para tal pigmento i$one- 
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TjüBELA 17i1 

r spostas fotorreversíveis típkas, induzidas pelo fitocromo em uma variedade de plantas superiores e inferiores 


Grupo 


Gênero 


Estádia de 
desenvolvimento 


Efeito da luz vermelha 


Aeigi os-permâs 


Gnnnospermas 

Pteridòfitos 

Briófitos 

Cforófitoi 


Lactuca (atface) 
Avena (aveia) 

Sinapis (mostarda) 

Pisum (ervilha) 
Xantium (mamona) 

Pt nus (pinheiro) 

Onodea (sensitiva) 

Polytrichum (musgo) 

Movgçotta (alga) 


Semente 

Flãntula (estiolada) 
P lã n tufa 

Adulto 

Adulto 


Promove germinação 

Promove o desestiolamento (p. ex,+ o desenrola mento foliar) 
Promove a formação do primórdio foliar, desenvolvimento das 
folhas primárias e produção de antocianinas 
Inibe o alongamento de entrenó 
Inibe o florescimento (resposta foto periódica) 


Plántula 


Aumenta a taxa de acúmulo de clorofila 


Gametófito jovem 
Protonema 
Gametófito maduro 


Promove crescimento 

Promove a replicação dos plastideos 

Promove a orientação dos çloroplastos em relação à luz fraca 
direcional 


veróveL Vários d nos depois, o fitocromo foi demonstrado em extra - 
tos vegetais pela primeira vez e suas propriedades fotorreversíveis 
únicas, exibidas sn vitm, confirmando a predição (Butler e cols., 1959). 
Nesta seção, vamos considerar três tópicos abrangentes: 

I A fotorreversíbilidade e seu relacionamento com as respostas 
do fitocromo 

2. A estrutura do fitocromo, sua síntese e montagem, e as mu¬ 
danças conbrmaciona is associadas com as ijitercon versões das 
duas formas principais do fitoçromo: Pr e Plr 


3. A família de genes do fitocromo, cujos membros têm diferen¬ 
tes funções na fotomorfogênese 

O fitocromo pode se interconverter entre as formas Pr e Pfr 

Em plantas cultivadas no escuro ou estioladas, o fitocromo 
está presente na forma que absorve a luz vermelha, referido como 
Pr r pois é sintetizado nessa forma 0 Pr, que para o olho humano ê 
azul, é convertido pela luz vermelha para uma forma que absorve 
a luz vermelho-distante chamada de Pfr, o qual é azul-esverdea- 



Vermelho 



Verme Verme Verme- Verme* 
lho lho ejis lho Ihodis* 
tànte tarue 



Vermõ Verrnelho- 
ihü distante 


FIGURA 17,2 A germina ç,"i o de sementes de dlaa ú típica 
resposta fntorreversível contratada pelo íitocmmo. A luz vermelha 
promove a gem i mação das sementes, porem seu eleito e revertido pela 
luz vermelho distante. Sementes embebidas (umedevidas) foram 
submetidas a tratamentos alternados de lu/ vermelha seguida de 
vermelho distante. Ocíoiiudu trata mento de luz depende do últii iu 
tratamento aplicado (fotos i' M B.Wi|fcins], 
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ilo i * Pte pni sita vez, pode serconvertido de volto .1 Pr pela luz 
verriielho distante, 

( onlu’CÍd -1 corno fotorroversibiJidade, esto propriedade de 
Convorsão/reconversão v o atributo mais marcante do fitocromo, 
podendo ser expressa em uma forma abreviada coiro segue 


por um teste da capacidade da luz vermelho-dist^ite de revèrter 
resposta, uma vez que apenas as respostas induzidas peio fitocro* 
mo são revertidas pela luz vermelho distante. Outra forma de dis¬ 
criminar entre fotorreéeptores ê 0 estudo de mutantes q Ue 
deficientes cm um dos loto rrecept ores. 


Luü vírm^lhõ 

Cr =» PÍí 

1 i.j : vf :meJhí> cfisiâJjTe 


A mtercon versão das formas Pr e Ffr pode ser medida in viw 
ou in vitrth De lato, muitas das propriedades espectrais de fitocro- 
mos cuidadosa mente purificados, medidas in vitro, são as mesmas 
in viw . 

Quando as moléculas do Fr são expostas à luz vermelha, a 
maior parte delas absorve esta luz e é convertida a Ptr porém al¬ 
guns Pít também absor\ r em a luz vermelha e são convertidos de 
volto a Pr r pois ambos — Pr e Pir — absorvem a luz vermelha 
(Figura 17 31 Assim, a proporção de fitocromo na forma Pfr, após 
saturação com luz vermelha é de apenas, aproximadamente 80 %, 
De modo simi lar, a pouquíssima quantidade de luz vermelho-dis¬ 
tante absorvida pelo Pr não possibilita a conversão completa do 
Pfr a Pr pela luz vermelho distante de espectro amplo. Em vez 
disso, ê atingido um equilíbrio de 97% Fr e 3% Pfr. Este equilíbrio 
ê denominado estado fotoestacionário 

Além da absorção da luz vermelha, ambas as formas do fito- 
cromo absorvem luz na região do azul do espectro (ver Figura 17.3). 
Por isso, os efeitos podem ser induzidos também pela luz azul, 
que pode converter Pr a Pfr e vice-versa. As respostas da luz azul 
podem resultar também da ação de um ou mais fotorreceptores 
específicos para a luz azul (ver Capítulo 18), O envolvimento do 
fitocromo em unia resposta a luz azul é geral mente determinado 



Comprimento rjp onda (nmj 



avprhTn-iJfí * absorção de fitocromos purificados de 

«SZ&E SS** *•*» * » «• «*-w 


Intermediários de vida curta âo fitocromo. As fotoconversões 
do Pr a Pfr e do Pfr a Pr não são processos de um único n asso 
Irradiando o fitocromo com fáéé de luz de curtíssima duraç| 0 $ 
possível observar alterações na absorção que ocorrém em menos 
de um milissegundo. 

Matura Imente, a luz solar é composta por uma mistura de to¬ 
dos os comprimentos de onda do visível. Sob tais condições de luz 
branca, tanto Pr e Pfr são excitados, e 0 fitocromo percorre um 
eido continuo entre as duas formas. Messa situação, as fornias in¬ 
termediárias do fitocromo acumulam-se e perfazem uma fração 
significativa da quantidade total de fitocromo, Esses intennediri- 
rios poderiam ate mesmo participar da iniciação ou amplificação 
das respostas do fitocromo sob luz natural porém esta ainda é 
uma questão a ser resolvida. 

O Pfr é a forma físiologicamente ativa do fitocromo 

Visto que as respostas do fitocromo são induzidas pela \w 
vermelha, elas poderíam, em teoria, resultar tanto do aparecimen¬ 
to da forma Pfr como do desaparecimento da forma Pr. Ma maioria 
dos casos estudados, há uma relação quantitativa entre a magnitu¬ 
de da resposta fisiológica e a quantidade de Pfr gerado pela luz, 
porém não existe tal relação entre a resposta fisiológica e a perda 
de Pr, 

Evidências desse tipo levaram ã conclusão que o Pfr é a forma 
fisiológica mente ativa do fitocromo. Em casos nos quais foi de¬ 
monstrado que â resposta do fitocromo não está quan ti ta H va men¬ 
te relacionada ã quantidade absoluta de Pfr, tem sido proposto que 
a razão entre Pfr e Pr, ou entre Pfr e a quantidade total de fitocro¬ 
mo, é que determina a magnitude da resposta. 

A conclusão de que o Pfr é a forma ativa do fitocromo é sus¬ 
tentada por estudos com mutantes de Arabídopsis que são inca¬ 
pazes de sintetizar o fitocromo. Em plân tuias do tipo selvagem, 
0 alongamento do hipdcótilo é fortemente inibido pela luz bran¬ 
ca, sendo o fitocromo um dos fotorreceptores envolvidos na res¬ 
posta. Quando cultivadas sob luz branca contínua, foram 
descobertas plântulas mutantes com hípocótilos longos, e deno¬ 
minadas mutantes/ ji/. Diferentes mutantes In/ são designados por 
números: Jryl, m/2 e assim por diante. Devido ao fato de a luz 
branca ser composto por uma mistura de comprimentos de onda 
(incluindo vermelho, vermelho-distante e azul), foi possível de¬ 
monstrar que alguns dos mutantes hij são deficientes cm um ou 
mais fitocromo(s) funcional(is). 

Os fenolipos dos mutantes fitocromo-deficientes têm sido 
úteis na identificação das formas fisiologícamente ativas do fito- 
cromo. Se a resposta á luz branca, induzida pelo fitocromo (ini¬ 
bição do crescimento do hipocótilü), é causada peto ausência de 
Pfr, esses mutantes fítocromo^lelidentes (que não possuem Fr 
nem Pfr) deveriam apresentar hipocõtitos curtos tonto no escuro 
quanto na luz branca. Em vez disso, acontece o oposto: ou seja 
eles apresentam hípocótilos longos tonto no escuro quanto na 
luz branca. F a ausência do Pfr que impede que as plántulas res¬ 
pondam á luz branca. Em outras palavras, o Pfr promove a res¬ 
posta fisiológica. 
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o fitocromo é um dimero composto por dois 

polipeptideos 

^ nativo é uma proteína solúvel com uma massa 

,kvul u de aproximadamente 250 ktia. Ele ocorre como um dí- 
m0 i omposto por duas subunidades equivalentes, Cada subuní- 
T^e consiste de dois componentes: uma molécula de pigmento 
’ 1 ’ e luz chamada de cromóforo e uma cadeia polípeptídí- 
^denominada apoproteína. O monômero da apoproteína tem 
umn nassa molecular de aproximadamente 125 kDa. Juntos, a apò- 
*- na c sc . u cromóforo formam a holoproteína. Nas plantas *u- 
vr^res. ú cromóforo do fitocromo é um tetrapirrol linear, a 
fítccromobílina Ha somente um cromóforo por monômero de 
apoproteína o este é ligado à proteína através de uma ligação tioé- 
lera um resíduo de dsteína (Figura 17,4), 

Alguns pesquisadores, utilizando técnicas de microscopia ele- 
irônica e dispersão por raios X, propuseram o modelo apresenta- 
níl pjguro 17.5 para a forma Pírdo fitocromo íNakasakoo cok, 
1990), O polipeptídeo dobra-se em dois domínios principais sepa- 
r^dos por uma região de articulação. O domínio maior, N-termi- 
naf tem aproximadamente 70 kDa e carrega o cronióforo, enquanto 
,i G terminal. tem aproximadamente 55 kDa e contém o sitio onde 
cs dois mcmómeros associam-se para formar o dimero I ver Tópico 
17.1 ns Internet), 


Cro mofcro ína c ra m obi 1 1 na 
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\| 

Ligarão 

úoèier 


A fitocromobilína é sintetizada em plastídeos 

A apoproteína do fitocromo sozinha não consegue absorver 
luz vermelha ou vermelho-distante. A luz poderá ser absorvida 
somente quando o polipeptídeo estiver covaIentemente ligado a 
fitocromobilína para formar a holoproteína. A fitocromobilína é 
sintetizada dentro de plastídeos e derivada do ácido 5-aminole- 
vulímco via uma rota que ramifica a partir da rota biossintética 
da clorofila (ver Tópico 7.11 na Internet), Acredita-se que eia 
saia do plastideo para o citosol por um processo passivo. 

A montagem da apoproteína do fitocromo com seu cromôfo- 
ro é a utoc ata lírica; ou seja, ela ocorre espontaneamente, quando a 
polipeptídeo purificado do fitocromo c misturado com o cromófo¬ 
ro purificado em um tubo de ensaio, sem uso adicional de proteí¬ 
nas ou co fatores f Li e La gari as, 1992). A holoproteína resultante 
tem p ro p ried a d es es pec trais se me 1 ha n fces ã q u ei as p u ri f i ca da s d a s 
plantas e exibe reversibilidade vermelho/ vermelho-distante (Li e 
Lagarias, 1992), 

Plantas mutantes que não têm capacidade de sintetizar o cro¬ 
móforo são deficientes em processos que necessitam da ação do 
fitocromo, mesmo que os polipeptideos da apoproteína estejam 
presentes. For exemplo, vários dos mutantes Iry citados (interior- 
mente, nos quais a luz branca não reprime o alongamento do hi- 
p oco ti lo., possuem defeitos na biossíntese dos cro mo foros. Lm 
plantas mutantes /n/ 1 e /ii;2, os níveis de apoproteína do fitocromo 
são normais., mas há pouca ou nenhuma holoproteína espectral¬ 
mente ativa. Quando um precursor do cromóforo é fornecido a 
essas plãntulas, o crescimento normal é restabelecido. 

O mesmo tipo de mutação foi observado em outras espécies. 
Por exemplo, o mutante amarelo-esverdeado do tomate tem pro¬ 
priedades similares os dos mutantes /ly, sugerindo que ele também 
seja um mutante de cromóforo. 

O cromóforo e a proteína passam por mudanças de 
conformação 

Devido á absorção de luz pelo cromóforo, as alterações de con¬ 
formação na proteína são iniciadas por alterações no próprio cromó- 
ioro, Com o absorção da luz, o cromóforo Fr passa por ísomerização 
ris-bwjs da ligação dupla entre os carbonos 15 e 16e uma rotação da 
ligação simples CI4-CI5 (ver Figura 17.4) (Andei e cols., 1997). Du¬ 
rante a conversão do Pr a Pir, a porção de proteína da holoproteína 
do fitocromo passa por uma alteração sutil de conformação. 
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Várias linhas dc evidência sugerem que a alteração induzida 
pela luz m conformação do polipepJtídcn ocorre tanto no domínio 
lie ligação NAcrminal do cromòfom como na região C-terminal da 
proteína. 

Dois típos de fítocromos foram identificados 

O íilocromo é mais abundante em plântulas estioladas. Dessa 
forma, a maior parte dos estudos foi realizada com íi toem mos pu¬ 
rificados de tecidos não-verdes. Muito pouco íitocromo pode ser 
extraído de tecidos verdes e a porção que pode ser extraída difere 
na massa molecular da forma abundante do Íitocromo encontrado 
em plantas estioladas. 

As pesquisas têm demonstrado que existem duas classes di¬ 
ferentes de íitocromo com propriedades distintas. Fstas foram de¬ 
nominadas Éocromo Tipos 1 e Tipo II (Furova, 1993). (3 Tipo í ê 
aproximadamente nove vezes rnn i s abundante do que o II em plân¬ 
tulas de ervilha cultivadas no escuro; já em plântulas de ervilha 
cultivadas à luz. as quantidades dos dois tipos de fito cromo são 
quase iguais. Mais recentemente, foi demonstrado que os dois ti¬ 
pos são proteínas distintas, 

A clonagem de genes que codificam diferentes polípeptídeos 
do fitocromo esclareceu a natureza distinta dos fitocromos presen¬ 
tes em plântulas estioladas e verdes. Mesmo em plântulas estiola¬ 
das o íitocromo é composto por uma mistura de proteínas 
relacionadas, codificadas por diferentes genes. 


0 fítocromo é codificado por uma família multigênica 


A clonagem dos genes do íitocromo possibilitou a realização 
de uma detalhada comparação das sequências de aminoácidos e das 
proteínas relacionadas, Viabilizou também, o estudo de seu 5 padrões 
de expressão, tanto no nível de mRNA quanto de proteínas. 

As primeiras sequências de fitocmmo donadas foram de mo- 
nocotiledõneas. Esses estudos e as pesquisas subsequentes indica¬ 
ram que os fítocromos são proteínas solúveis — uma descoberta 
consistente com estudos prévios de purificação. Um clone de DNA 
complementar que codifica o íitocromo da dicotiledònea Citcurbi- 


ío pepo íoi empregado para identificar cinco genes estruturalmente 
relacionados do fítocromo em Arabiàopsis (Sharrock e Quail, 1989). 
Esta família de genes do fítocromo é denominada PHY, e seus dn- 
co membros são PHYA, PHYB, PtíYC, PHYD e PHYE. 

A apoproteína sozinha (sem o cromóforo) é designada PHY; a 
" T proteína ícom o cromóforo) é designada phy. Por convenção, as 
sequências de fítocromos de outras plantas superiores são denomi¬ 
nadas dc acordo com sua homologja com os gares PHY da Arabié p- 
T' Aimí ' f wotUedòneas parecem possuir apenas representantes das 
tamilias PHYA a PHYC, enquanto as dicotiledòneas possuem ou- 
as, derivadas por duplicação de genes (Mathews e Sharrock, 1992). 

Alguns dos mutantes hy mostraram-se seletivãmente defici- 

e *I* dfi « ,s - Por exemplo, hyi é deficiente em 
P lyíi, e 1 , 1 / c hi/2 sao deficientes em cromóforo. Esses e outros 
mutantes ,./iy tem sido úteis na determinação das funções fisológi- 

nestecapflT U ° Cr(> ™ ,s (como será discu tido mais adiante 


Os genes PHY codificam dois tipos de fítocromos 

< um base em seus padrões de expressão, os produtos , 
membros da família de genes PHY podem ser classificados co 


fítocromos Tipo I ou Típó II. PHYA é o único gene que codifica urn 
fítocromo Tipo L Esta conclusão está baseada no padrão j e e;< 
pressão d o promotor PHYA, bem como na acumulação de séu 
mRNA e polípeptídeos em resposta à luz. Estudos adicionais de 
plantas que contêm formas mutantes do gene PHYA (denomina 
dos atei os ph\jA) confirmaram esta conclusão e forneceram 
mas indicações sobre o papel dos fitocromos em plantas intactas 

O gene PHYA ê transcriciona!mente ativo em plântulas cultj 
va d as no escuro, porém sua expressão é fortemente inibida na | U2 
em monocotiledóneas. Em aveia cultivada no escuro, o tratamento 
com luz vermelha reduz a síntese de íitocromo, porque a f orma 
Pfr do fítocromo inibe a expressão de seu próprio gene. Além dis¬ 
so, o mRNA PHYA é instável, de modo que, quando plântulas de 
aveia estioladas são transferidas para a luz, o mRNA PHYA desa¬ 
parece rapidamente. 0 efeito inibitório da luz na transcrição do 
PHYA é menos drástico em dicotiledòneas, e em AmHtHpsí? a t U2 
vermelha não possui efeito mensurável sobre o PHYA. 

A quantidade de phy A na célula também é regulada pela des¬ 
truição da proteína. A forma Pfr da proteína, codificada pelo gene 
PH VA, chamado de Pfr A, é instável. Existem evidências de que o 
Pfr A pode se tomar marcado para destruição peio sistema ubiqui- 
tina (Vierstra, 1994), Conforme discutido no Capitulo 14 na Inter¬ 
net, a ubiquitiim é um pequeno polipeptídeo que se liga 
co valentemente as proteínas e serve como sítio de reconhecimento 
para um grande complexo proteolítico, o 0oteassomo. 

Dessa forma, as aveias e outras monocotiledóneas perdem 
rapidamente a maior parte de seus fitocromos Tipo I (phyA) na 
luz, como resultado de uma combinação de fatores: inibição da 
transcrição, degradação do mRNA e pmteolíse; 


PHYA 



■+- mRNA 


VçímeJho 

* Pi * Pfr 


Resposta 


Degradação 


Vermelho- 

_“T ” Wr 

dislaore ^ Ubiquiiins * ATP 
* UbiquHina 

Degradação 


Em dicotiledòneas, os níveis de phyA também declinam na luz, como 
resultado da proleólise, mas não tão drasticamente. 

O restante dos genes PHY (PHYB a PHYE) codificam os fito- 
eromos Tipo II. Embora sejam detectados em plantas verdes, tais 
fitocromos também estão presentes nas plantas estioladas, A razão 
disso é que a expressão de seu mRNAs não é significa ti va mente 
alterada pela Juzeas proteínas phy Ba phy E codificadas são mais 
estáveis na forma Pfr do que na Pfr A. 

vermelho 

PHY8-E —*■ mRNA -► Pr ■* - - Pfr - *■ Resposta 

VemneJho- 

di&UJite 


LOCALIZAÇÃO 00 FÍTOCROMO EM TECIDOS E 
CÉLULAS 

Valiosas indicações sobre a função de uma proteína podem 
ser obtidas a partir da determinação de uitçle ela esta localizada. 
Nãoé surpresa, portanto, que muito esforço tem sido despendido 
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FEGURA 17,6 O hiioomii está mais 
fortemente concentrado nas regiões onde 
ocorrem alterações drásticas de 
desenvolvimento: me riste mas apicais do 
epiccitil.ii .■ raiz Aqui é mostiada a 
distribuição do fitocromo numa plântuki 
estiolada de ervilha, medida por 
espedroícitometri a f Kirnd r k k i ■ 
Frankland r 1983), 


na localização do fitocromo nos órgãos c tecidos, bem como den¬ 
tro das próprias células. 


0 fitocromo pode ser detectado nos tecidos por meio de 
espectrofotometría 


As propriedades fotorreversíveis singulares do fitocromo po¬ 
dem ser utilizadas para quantificar o pigmento com o auxilio de 
uni fâpectrofotómetro, Uma vez que a sua cor é mascarada pela 
clorofila, o fitocromo é difícil de ser detectado em tecidos verdes. 


Em plantas cultivadas no escuro, onde não há a presença de cloro* 
fila, o fitocromo já foi detectado em muitos dos tecidos de angios- 
ptTnins — tanto mono quanto dicotiledoneas — assim como em 
gimnospermas, samambaias, musgos e algas. 

Em plántu las estioladas, o nível mais elevado de filfberoino é 


™ S era l encontrado nas regiões meristemáticas ou em regiões que 
^etnleniente foram meristem áticas, tais como as gemas c o pri- 
líieiru nó de milha (Figura 17.6), ou u ápice e regiões nodais do 
ojleopiilo de aveia. Contudo, as diferenças nos padrões de expres- 
as mono e as dicoliledòneas e entre os fitocromos Tipo I e 
'P ft hxnanvst' aparentes quando outros métodos mais senst- 
Ve,s sâo utilizados. 


G fitocr 
ácidos 


omomo é expresso diferentemente em diferentes 


A clonagem de genes PHY individuais tem possibilitado aos 
P'^quisadores determinar, por vários métodos, os padrões de êx- 
F^ssflo de fitocromos individuais em tecidos específicos. Às sê- 
P°dem ser usadas diretamente para sondar mRNAs 
ciem- ácidos diferentes ou para analisar a atividade transcri- 
j" ' r de um gene-repórter o qual rev ela visualmente os 
e?£ presslo géníca, Neste último me lodo, 0 promotor de 
PfiYA ou PHY8 é adicionado ã porção de codificação de 


gene-repórter, tal como o gene para a enzima p-glucuronidase, o 
qual é chamado de GUS ilembrar que o promotor é ã sequência 
tipsimm do gene exigida para a transcrição,]. 

À vantagem de utilizar a sequência GUS á que ela codifica 
uma enzima que, mesmo em pequenas quantidades, converte um 
substrato incolor em um precipitado colorido, quando o substrato 
e fornecido a planta Assim, as células em que o promotor PH VA 
está ativo serão coradas de azul e outras serão incolores. 0 gene 
híbrido, ou fundido, é colocado de volta na planta utilizando o 
plasmídeo Ti de ÀgmluchTÍírw hímeUnVi? s, como um vetor (ver 
Tópico 21.5 na Internet). 

Quando este método foi utilizado para examinar a transcri¬ 
ção de dois diferentes genes PHYA no tabaco, viu-se que as plán tu¬ 
ias cultivadas no escuro continham as maiores quantidades de 
corante no gancho plumular e nas pontas cias raízes, de acordo 
com estudos iniciais de imunología (Adam e cols., 3 994). O padrão 
de coloração em piá nlulas cultivadas na luz foi similar, porém, con¬ 
forme esperado, com uma intensidade muito menor. Estudos si¬ 
milares com fusões de Ambitíüpm PH Y/1-GUS e PH YB- GLS 
colocadas de volta em Arubitlopsis confirmaram os resultados do 
Pi i Y/l encontrados para o tabaco e indicaram que o PHYfí-GUS e 
expressei em níveis muito mais baixos do que o /W/TGUS, em 
todos os leddos (Somers e Quaíl r 1995). 

Um estudo recente, comparando os padrões de expressão das 
fusões PHYB-GUS, PHYD-GUS e PHYE-GUS em âMbi(top$Í$ reve¬ 
lou que, embora esses promotores Pipo I! sejam menos ativos do 
que o* Tipo 1, eles mostram distintos padrões de expressão (í Ino- 
sey e cols., 1997). Assim, o quadro geral que emerge desses estu¬ 
dos é que os fitocromos são expressos em padrões distintos, mas 
que se sobrepõem. 

Em síntese, os fitocrouius são mais abundantes em tecidos jo¬ 
vens, indiferenciados, nas células onde ba maior quantidade de 
mK\ As e os promotores são mais ativos. A forte eortvlaçãii entre a 
abundância dn fitocromo v as células que tem potencial pai t alt 
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rações dinâmicas iic desciivolviméhto v consistente com o papel 
importante dos íilocromos no controle dessas a iterações de desen¬ 
volvimento, Contudo, deve-se notar que os estudos discutidos aqu i 
não questionam se os fitocrom os são td toa ti vos como apoproteí- 
nas ou como ho lo proteínas. 

Devido ã sobreposição dos padrões de expressão de fitocro- 
mos individuais, não é surpresa que eíS funcionem em coopera¬ 
ção, embora provavelmente também utilizem diferentes rotas de 
transdução de sinais, A sustentação para esta idéia também vem 
de estudos com íi Lucramos mulantes, os quais serão discutidos mais 
tarde neste capítulo. 


CARACTERÍSTICAS DAS RESPOSTAS DAS PLANTAS 
INDUZIDAS POR FÍTOCROMGS 

A variedade de respostas diferentes induzidas pelo fitocromo 
em plantas intactas é extensa, em termos dos tipos de respostas 
[ver Tabela 17.1) e da quantidade de luz necessária para induzir 
tais respostas, Um exame desta variedade irá mostrar o quanto os 
efeitos de um único fotoe vento — a absorção da luz pelo Pr — são 
diversa mente manifestados na planta. Para facilitara discussão, as 
respostas induzidas pelo fitocromo podem ser agrupadas em dois 
Hpos: 

1. E ve n tos b i oq uím i cos rá pid òs. 

2. Mudanças morfológicas lentas, incluindo movimentos e cres¬ 
cimento. 


Algumas das reações bioquímicas iniciais afetam respostas 
tardias de desenvolv imento* A natureza desses eventos bioquími¬ 
cos iniciais, os quais compreendem rolas de transduçao de sinais, 
será tratada em detalhe mais adiante neste capítulo. Aqui, serão 
focalizados os efeitos do fitocromo sobre as respostas da planta 
como um todo. Como se verá, tais respostas podem ser classifica¬ 
das em vários tipos, dependendo da quantidade e da duração da 
luz exigida, assim como dos seus espectros de ação. 


As respostas do fitocromo variam no iag time e no tempo 
de escape 


As respostas morfológicas á toloativaçao do fitocromo poden 
ser observadas visualmente após um % Ume — o tempo entre < 
estímulo e uma resposta observada. Esta pode ser muito curta 
apenas alguns minutos, ou durar vá ri as semanas. As respostas maii 
rapsdas são, geralmente, os movimentos reversíveis das organelas 
1 ver Tópico 17,2 na Internet) ou as alterações reversíveis de volu 
me nas células [expansão ou encolhimento), mas mesmo alguma* 
respostas de crescimento são extraordinariamente rápidas. ' 

A inibição, pd» luz VOTiellw, da laxa de alongamento docanl< 
d 4 , lll ' n ,°P od|0 (CtowH'»"' álbum) cultivado na luz, é obsen-ad; 

l>fr ° a J Umer “ 0 do seu mVel relativo d< 

I r. fciludos de cinética, utilizando Arabidopsis, confirmaram estí 

observação e demonstraram ainda que o phyA age dentro de mi 

nu Uh apos a exposição a luz vermelha 11’arks e Spaldine 1W| 

. horas quando a proteína phyA não pôde mais ser deteetadi 

£e Lt a iwffi L i f ÇOnln ? u 1 i « â0 d ° m ementou (Mor 
• 1978) ' W lm,es "W longo», várias semanas, foram 
observados para a indução de florescimento (ver Capítulo 24). 


A informação sobre o kig time para uma resposta do fitocrom 
serve de ajuda para os pesquisadores avaliarem os tipos de even 
tos bioquímicos que poderíam preceder e causar a indução de t a i 
resposta. Quanto mais curto for o % Um\ t mais limitado será a 
gama de eventos bioquímicos que poderiam estar envolvidos * 

A variedade nas respostas do fitocromo pode também’$ç r 
vista no fenômeno chamado de escape da fotorreversibilidadç 
Os eventos induzidos pela luz vermelha são reversíveis pela lu?- 
vermelho-distante apenas por um período limitado de ten\ D( f 
após o qual a resposta é dita "escapada" do controle da reversa* 
pela luz. 

Para explicar este fenômeno, um modelo admite que as res¬ 
postas morfológica controladas pelo fitocromo são o resultado de 
sequências de reações bioquímicas ligadas passo a passo nas célu¬ 
las atingidas. Cada uma destas sequências possui um ponto onde 
o retomo è impossível (do inglês, point oftw relurn) f além do qual 
ela prossegue irrevogável mente para a resposta. O tempo de esca¬ 
pe para diferentes respostas varia de menos de um minuto até 
e x tra o rd in a ri a m en te, horas 

As respostas do fitocromo podem ser distinguidas pela 
quantidade de luz exigida 

Além de ser distinguidas pelo % Um e tempo de escape, as 
respostas dos fitocrom os podem ser distinguidas pela quantidade 
de luz exigida para induzi-las. A quantidade de luz é referida como 
a fluência , que é definida como o número de fótõns atingindo 
uma unidade de área de superfície (ver Capitulo 9, Tópico 9.1 na 
Internet), As unidades mais comumente utilizadas para fluência 
são moles de quanta por metro quadrado (mo! nv-). Além da fluên¬ 
cia, algumas respostas do fitocromo são sensíveis à írradiãnria 2 , 
ou taxa de fluência, da luz. As unidades de irradia nem, em termos 
de fótons, são moles de quanta por metro quadrado por segundo 
(mol nrr 2 s -1 )* 

Cada resposta do fitocromo possui uma faixa característica 
de fluências, na qual a magnitude da resposta é proporcional á 
fluência. Conforme mostrado na Figura 17.7 r tais respostas enqua¬ 
dram-se em três categorias principais, com base na quantidade de 
luz exigida; respostas em fluência muito baixa (VLFRs; do inglês, 
very-tow-fluence responses), respostas em fluência baixa (LFRs; do 
inglês, low-fitciíLC responses} e respostas em irradiãnda alta íHÍRs, 
do inglês highdrmdiímce reprises). 


As respostas em fluência muito baixa não sao 
fotorreversíveis 

Algumas respostas dos fitocromos podem ser iniciadas por 
fluências tão baixas como 0,0001 pmol nr 2 (um décimo da quanti¬ 
dade de luz emitida por um vaga lume em um único flash) e sa tu¬ 
fa™ (i. é, atingem um máximo) ao redor de 0,05 pmol irr : For 
exemplo, em plântulas de aveia cultivadas no escuro, a luz verme¬ 
lha pode estimular o crescimento do coleóphio e inibir o cresce 
mento do mesocôtilo (o eixo alongado entre o coleóptilo e a raiz). 


'IViraadefinição dvjhtãtctíi írraJiiinati u outms lermos L-fivolvidas n.i nwdiçãotid 
luz, ver Tópico 9.1 nu internet 

-A irriiiifjiticiii i.v eiu alguns ca.wv, refriidfl como iólcnsidottc lurmiuvsa O terfUL* 
rfjfí . entretanto, nt j íero-sy ,1 In/ que u- eniinJa pela ÉoiUe luminosa enqyjnlo 
ijLio irwiithtda o incentr ,i 1u/que mciJe .obre o ob|Ola 
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FIGURA 17,7 Ms tipos de respostas do fitocromo, baseadas na sue 
vensihilidale a fluência As magnitudes relativas das respostas 
rèpieseniativas eslão plotadas no gráfico contra fluências crescentes do 
iu/ vermelha. Curtos pulsos de luz ativam as VLFRs e LFRs. Visto que 
js HIRs são também proporcionais à irradiãnria, os efeitos de três 
diferentes irradiàncias fome. idas continuamente são ilustrados (1, > U> 
IJ (Bnggs e ooís. t 1984). 


sob estas baixas fluências. As sementes de ^r/iíwfopsís podem ser 
induzidas a germinar com a luz vermelha na faixa de 0,001 a 
1 í umol nr-. Esses efeitos marcantes, de níveis taci baixos de ilu¬ 
minação, são chamados de respostas em fluência muito baixa 
f VLFRs). 


A p< )U qu í ssima q ua n ti d ad miei u / ru c ■ ■ ssã n a pa ra i n d u / i r VI 
FRs converte menos do que 0,(Í2% do fitocromo total a Pfr, Uma 
vez que a luz verme lho-d istanle, r que normal mente reverteria um 
efeito da luz vermelha, converte 97% do Pfr a Pr (conforme já dis¬ 
cutido), aproximadamente 3% do fitocromo permanece como Pfr 
— significa ti va mnte mm do que o necessário para induzir VLFRs 
(Mandoli e Briggs, 1984). Assim, a luz vermdhodrstante não pode 
reverter VLFRs, O espectro de ação de uma VLFR é igual ao espec¬ 
tro de absorção de Pr r sustentando a opinião que Pfr é a forma 
ativa para estas respostas íShinomura e cols., 1996), 

Às implicações ecológicas do VLFR na germinação de semen¬ 
tes são discutidas no Ensaio 17.1 na Internet. 

As respostas em fluência baixa são fotorreversíveis 

Um outro conjunto de respostas do fitocromo não pode ser 
iniciado até que a fluência atinja 1,0 piíiol rrrL eas respostas satu¬ 
ram quando a fluência atinge 1.000 pmoS m Essas respostas sã o 
chamadas de respostas em fluência baixa (LFRs,- *■ incluem a 
maioria das respostas fotorreversíveis pela combinação vermelho/ 
vermelho-distante, tais como a promoção da germinação de se¬ 
mentes de alface e a regulação dos movimentos to liares, mostra¬ 
das na Tabela 17,1, O espectro de àção LFR para a germinação de 
sementes de ArflJj/ffapsíS está mostrado na Figura 17.8 Os espec¬ 
tros LFR incluem um pico principal para a estimulação, na região 
do vermelho (660 nmj, e um pico principal para a inibição na re¬ 
gião do vermelho-distante (720 nm). 

Tanto VLFRs quanto LFRs podem ser induzidas por breves 
pulsos de luz, uma vez que a quantidade total de energia lumino¬ 
sa atinja o total de fluência requerida pela resposta. A fluência total 
está em função de dois fatores: a taxa de fluência (mol nr 2 s _: j e o 
tempo de irradiação. Assim, um breve pulso de luz vermelha in¬ 
duzirá uma resposta, desde que a luz seja suficientemente intensa; 
por outro lado, uma luz muito fraca irá funcionar se o tempo de 



Comprimento de ündâ í nm ) 



FIGURA 77.S Especta* de .h.,iM ; 
LFR para i estimulação e inibição 
fotorreVfiTSfve 1 da germinação de 


sementes de ,-bi'f/;rófop;.7.s (Shropshírv r 
oik, ]%l). 
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irradiação for sufidentemenlc longo. Essa relação reciproca entre 
.i m\,i de fluência c o tempo é conhecida como a lei da reciproci¬ 
dade, que foi formiilâda por R,W. Bunsen e H, E. Roscoe em 1850. 
Tanto VLI Rs quanto LFRs obedecem h lei da reciprocidade. 


As respostas em irradiànda alta sâo proporcionais á 
irradiáncía e a durarão 

O terceiro tipo de respostas do fitocromo ó denominado re&- 
postas em irradiànda alta (HIRs), várias das quais estão listadas 
na Tabela. 17.2. As Hl Rs requerem uma exposição prolongada ou 
contínua ã luz de irradiánda réiadvainente áfe> sendo a resposta 
proporciona] ã irradiãnda, dentro de certa faixa de amplitude. 

A razão de serem chamadas de irradiànda alta, em vez de 
respostas em fluência ai ta, é porque são proporcionais á irradiânl 
cia (em linguagem pouco precisa, ao brilho da luz) em v ez da flu- 
énria. As Hl Rs saturam em fluências muito mais altas do que LFRs 
— pelo menos 100 vezes maior — e não são íolorreverslveis. Uma 
vez que as HIRs não podem ser induzidas por exposição ã luz fra¬ 
ca contínua nem por exposição à luz brilhante transiente, as HIRs 
não obedecem a lei da reciprocidade. 

Muitas das LFRs fotorreversiveis listadas na Tabela 17,1, em 
particular aquelas envolvidas no desesti o lamento, também quali¬ 
ficam como HIRs, Por exemplo, em fluências baixas o espectro de 
ação para a produção de antncianinas em plãntulas de mostarda 
branca (Simpsís ctiha) mostra um único pico na região do verme¬ 
lho, efeito rev ersível com luz vermelho-distante, e a resposta obe¬ 
dece à lei da reciprocidade. Todavia, se as plántulas cultivadas no 
escuro são expostas a luz de irradiáncía alta por várias horas, o 
espectro de ação agora incluira pico nas regiões do vermelho dis¬ 
tante e do azul (ver próxima seção), o efeito deixa de ser fotorre- 
versível e a resposta toma-se proporcional â irradiãnda. Assim, o 
mesmo efeito pude ser tanto um LFR ou um HJR, dependendo da 
sua história de exposição à luz, 


O espectro de ação da HIR de piàntulas estioladas possui 
picos nas regiões do vermelho-distante, azul e UV-A 

As HIRs, tais como a inibição do crescimento do caule ou do 
hipocotilo, têm sido gera In vente estudadas em plãntulas estiola¬ 
das cultivadas no escuro. O espectro de ação da HJR para a inibi¬ 
ção doai onga nvento do hl pocóti I o em p lá n tu I as de a l fa ce cu I ti va das 
no escuro é mostrado na Figura 17,9 r Para as HIRs, o principal pico 


TABELA 17*2 


Algumas das respostas fotomo rfogé nicas das plantas 
induzidas peia irradiãnda alta 


jintese de antocianinas em várias plãntulas de 
&m segmentos da casca da maçã. 


dicotiledòneas e 


Inibição do alongamento do hiponõtilo em pfãntu!as de 
mostarda, ai"ace e petúnia 

loução do florescimento em me im endro negro IHyoscyamus) 
Abertura do gancho pJumuíar em alface 


Crescimento dos totiliódonès em mostarda 
Produção de etilerio ern sorgo. 


de atividade esbi na região do vermelho distante entre as máxima 
de absorção do Pr n Pír, existindo ainda, picos nas regiões do 
e UV-A. Visto que a ausência de um pico na região do vermelho 
não é comum para uma resposta mediada pelo fitocromo, no j n ; 
cio os pesquisadores acreditavam que outro pigmento poderia r : ," 
tar envolv ido. 

Uma grande quantidade de evidências hoje sustenta a od 
nião que o fitocromo é um dos fotorreceptores envolvido nas HíR- 
(ver Tópico 17.3 na internet). Entretanto, já lia algum tempo 
suspeita-se de que os picos nas regiões do azul e UV-À são devidos 
a um outro íotorreceptor que absorve luz azul e UV-A. 

Para testar esta hipótese, o espectro de ação da HIR para ini¬ 
bição do alongamento do hípocórilo foi determinado em mutantes 
hi{2 de Ambidúpsi* cultivados no escuro, que possuem pouca nu 
nenhuma holoproteina do fitocromo. Como era esperado, as p| t \n 
tuias do tipo selvagem exibiram picos nas regiões do UV-A, azul e 
vermelho-distante do espectro. Por outro lado, o mutante hil não 
respondeu a luz vermelha nem ã luz vermelho-distante, Embora o 
mutante !ty2, fitocromo-deficiente, não exibisse pico de absorção 
na região do vermelho-distante, ele mostrou uma resposta normal 
h luz azul e UV-A (Goto e cols,, 1993), 

Os resultados demonstram que o fitocromo não está envolvi¬ 
do na HIR, tanto para UV-A quanto para luz azul, e que um fotor- 
receptor azul/UV-A separado é o responsável pela resposta a esses 
comprimentos de onda. Estudos mais recentes indicam que os fo- 
toreceptores de luz azul CRY1 e CRY2 estão envolvidos na inibi¬ 
ção do alongamento do hipocólilo pela luz azul, 

O espectro de ação da HIR das plantas verdes possui um 
pico principal na região do vermelho 

Durante os estudos da HIR em plãntulas estioladas, foi obser¬ 
vado que a resposta à luz vermelho-distante contínua caia rapida¬ 
mente no momento em que a plãntulas começavam a adquirira 
coloração verde, Por exemplo, o espectro de ação para a inibição 
do crescimento do hípocórilo de plãntulas v erdes da mostarda bran¬ 
ca (Sinapis aiba) cultivadas na luz e mostrado na Figura 17.10. Em 
geral, os espectros de ação da HIR para plantas cultivadas na luz 
exibe um único grande pico no vermelho, similar ao espectro de 
ação das LFRs (ver Figura 17.8), exceto que o efeito não é fotorre- 
versívcT 

A perda de sensibilidade á luz vermelho-distan te contínua está 
fortemente correlacionada com a redução do pool lábil á luz do 
fitocromo Tipo 1, o qual consiste principal mente de phyA. Esta des¬ 
coberta sugere que a HIR de plãntulas estioladas a luz vermelho 
distante ê mediada pelo phyA, enquanto que a HIR de plãntulas 
verdes ã luz vermelha é mediada pelo fitocromo Tipo li phyB e 
possivelmente outros. 


FUNÇÕES ECOLÓGICAS: EVITAÇÃO DE SOMBRA 

Até agora, foram discutidas as respostas reguladas pelo rito- 
cromo estudadas em laboratório. Entretanto, o fitocromo tem uma 
importante função ecológica para plantas crescendo no ambiente. 
Na discussão a seguir, será apresentado como as plantas se rí tem e 
respondem ao sombrea mento por outras plantas, e como o fitocro- 
mo está envolvido na regulação de vários ritmos diários. Serão 
ex ■ 1111 d ta m bé m, as fu n ções espoe ia I i zad a s de d i fere n tes me ru¬ 
bros da lamilia de genes do fitocromo nesses processos. 
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inibiçãn do mentir do hiponitiln di j 
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picos dt: atividade para a inibição do 
alongamento do hipocólilo ocorrem nas regiões 
do UV-A. azul e vermelhcedistante do especlru 
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0 fitocromo permite às plantas se adaptarem a alterações 
nas condições luminosas 

A presença de uni pigmento reversível em resposta à luz ver- 
mdhó/vermelluvdisiante em iodas as plantas verdes, das algas as 
dicoliledôrieas, sugere que esses comprimentos de onda da luz for- 
nixem informações que ajudam às plantas a se ajustarem ao ambi- 
enle Que condições ambientais alteram os níveis relativos desses 
dois comprimentos de onda da Ju/ na radiação natural ‘ 

A razão de luz vermelha (R) para \ ermcllio-distante í FR) va 
r ' d extraordinariamente em diferentes ambientes e pode ser defi¬ 
nida como; 


R/FIU 


Taxa de fluência de íótons 
em bandas de 10 nm centradas em 660 nm 

Taxa de fluência de íótons 
em bandas de 10 nm i entradas em 7!U) nm 


®Wlà 173, tem-se a comparação tanto do intensidade to 
dc luz em fõtons (400 — SÜO nm) e os valores da razão R/ FR em 
| !l " ambienteis naturais. Ambos os parâmetros variam muito nos 
tentes | 

l u c °mpaTaçlo com a luz solar direta, há relativamente mais 
,/!"! e ^^Ihod i stante d u ran te o pôr-dp-sol, em uma profundida- 

ou um dossel de outras plantas (como rvò 
^ c> ^ üe de uma floresta)- O fenômeno do dossel resulta do fato 
rolhas verdes absorvem a luz vermelha devido ao seu alto 
t clorofila, porém são rela ti va mente transpa rentes ã luz ver 
^ híH ffiante. 


to 3 í'f CJ e 0 sombrwwetfto L m.i função nnporlanlv do h 
Mmo e que ele possíbikiUi planta; percebei o sombrea meu to 


por outras plantas. As plantas que alongam o caule em resposta ao 
sombrea mento são ditas exibir uma resposta de evítaçlo da som¬ 
bra. Conforme aumenta o sombrea mento, a razão R: FR diminui. A 
maior proporção de luz vermelho-distante converte mais Pfr a Pr e 



Comprimento rfe ond-i (nm) 



^-fspectro visível —* 


FIGURA 17.10 KjH-i.tiiK -F ação cia MIK para • riiihição du 
akmganiento do hipocétilo de pkmtula* do niostaitía bianca 
■ uHivacliis n;i luz (^egumiç ííyggS e Culs., 1980). 
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j razão de Pír pira íilocrnmo total (Pfr/Ptotol) diminui Sfmulan- 
cfo-se a r.idiação natural para variar o conteúdo de vermeiho-dis- 
tente, descobriu-se que para as chamadas plantas de sol {plantas 
que pera Imente l resccm em hábilats de campo aberto), quanto 
maioi lí conte lí do de vermelho distante (i. e a menor razão Pfr/ 
Hotel). maior era a laxa dc alongamento do caule (Figura 17.13). 

Rm outras palavras, o sombrea mento simulado de um dossel 
[altos níveis de luz vermelho-distante) induzia estas plantas a alo¬ 
car uma maior parte dos seus recursos para crescimento em altura. 
Fita correlação não é sustentada para as "plantas de sombra", as 
quais normalmente crescem em ambientes sombreados. As plan¬ 
tas de sombra mostraram pouca ou nenhuma redução na taxa de 
alongamento de seus caules, na medida cm que eram expostas a 
valores de R/FJÍÍ maiores {ver Figura 17 11). Assim, parece haver 
uma relação sistemática entre o crescimento controlado pelo fito- 
cromo r o habitat da espécie. Tais resultados são tornados como 
uma indicação do envolvimento do fitocromo na percepção da 
sombra. 

Para uma "planta de sol" ou "planta que evita a sombra", 
existe um claro valor adaptativo em alocar em seus recursos em 
direção a um crescimento mais rápido em extensão, quando ela e 
sombreada por ou Ira planta. Assim, ela pode aumentar suas chan¬ 
ces de crescer acima do dossel e adquirir uma maior porção de 
radiação fotossin taticamente ativa nâo-filtrada. O preço pago por 
Favorecer o alongamento dos entrenós e urria redução em área foli¬ 
ar v redtição nas ramificações, mas, ao menos no curto prazo, esta 
adaptação à sombra do dossel parece funcionar. 



FIGURA 17.11 Papel do fitocromo na percepção da sombra em 
plantas de sol (linha continua j vems plantas de sombra (linha tracejada) 
(segundo Morgan eSmith, 1979). 


A razão R:FR e a germituição dc sementes . A qualidade da luz 
também participa na regulação da germinação de algumas se¬ 
mentes. Como vimos anteriormente, o fitocromo foi descoberto 
em estudos de germinação de sementes de alface dependentes 
da luz. 

Em geral, espécies com sementes grandes, com amplas reser¬ 
vas para sustentar prolongados períodos de crescimento de plãn- 
tulas no escuro tp. ex, f sob o solo), não necessitam de luz para a 
gei min aça o. Entretanto, a exigência de luz é frequentemente oh- 


TABELA 173 

Parâmetros de luz ecologicamente importantes 


Densidade de fluxo de fótons 
(jimol nr 2 s ^) 


Luz do dia 
Pòr-do-sol 
Lüôr 

Dosse! de Hera 

Lagos, a 1 m de profundidade 
Bfôck Loch 
Lodi íei/en 
Loch Borr&lie 

Solo, a 5 mm de profundidade 


1900 
26, S 
0,005 
17,7 

680 

300 

1200 

8,6 


fome; Smith 1982 ; p ---—-- 

% ò Z ] ã MR 3 denSÍdade de Hwq dé iòl °™ 

05 Valwes *« ser 

médias dos ambientes. '«-fações eMrc as dilerentes condições naturais e não como 


serva d a nas sementes pequenas de espécies herbáceas e gramine- 
as, muitas das quais permanecem dormentes, mesmo quando hi¬ 
dratadas, se estão enterradas abaixo da profundidade de penetração 
da luz. Mesmo quando essas sementes estão na superfície do sob 
ou próximas dela, o nível de sombrea mento pelo dossel da vegeta¬ 
ção [i. ê, a razão R:FR que elas recebem) provavelmente afetará a 
sua germinação. Por exemplo, é bem documen tado que o enrique¬ 
ci mento em vermelho distante provocado 
pelo dossel de folhas inibe a germinação de 
uma gama de espécies de sementes peque¬ 
nas. 

_Para as sementes pequenas da embati- 

ba (Cecropin obtusifatia), uma espécie tropi¬ 
cal, e da pimenta Veracruz (Piper auritm) 
semeadas no sub-bosque de floresta densa- 
mente sombreada, essa inibição pode ser re¬ 
vertida se um filtro que permita a passagem 
do componente vermelho da luz sombrea¬ 
da peio dossel enquanto bloqueia o compe- 
nento vermelho distante, for colocado 
imediatamente acima das sementes. Embo¬ 
ra o dossel transmita muito pouca luz ver¬ 
melha, o nível é suficiente para estimular *i 
germinação das sementes, p rovaveI mcnt c 
porque a maior parte da luz vermelho dis¬ 
tante inibi tória é excluída pelo filtro e a ra¬ 
zão R:FR, muito alta. Essas sementes teriam, 
também, uma maior chance de germinação 
em espaços que recebam luz: solar direta por 
meio de clareiras (do inglês, gíips) no dossel. 


R/FR* 

1,19 
0,96 
0,94 
0 , 13 

17,2 

3.1 

1.2 

0,83 
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t . nl ^pgçus densamente sornhreádos. A luz solar ajudaria a 
‘^"^V11 l 1 l* às plântiifas tomem-se fotossinteticamente auto-süfi- 
antes que suas rvservas sejam exauridas. 

^ cómoseM tratado mais adiante, estudes recentes com senten- 
f, ^Ímcc dependentes da luz têm mostrado que a germinação 
!%\ p C j f1 \v2 vermelha é resultado de um aumento no nível 
T fornia biologicamente ativa do hormônio giberelina. Assim, 0 
fificromo pode promover a germinação de sementes através de 
n ,Ss efeii® níS biossintese de giberelma (ver Capitulo 20 ). 


FUNÇÕES ECOLÓGICAS: RITMOS CIRCADIANOS 

Vario? processos metabólicos nas plantas, tais como a libera- 
- 0 j 0 oxigénio c a respiração, exibem um eido alternado por fa- 
j e t1 ita e baixa atividade, com uma periodicidade regular de 
aproximadamente 24 horas. Tais alterações rítmicas são referidas 
,'|[Í 1 C 1 ritmos circadianos {do latim arca divm, que significa "apro¬ 
ximadamente um dia"J O período de um ritmo e 0 tempo que 
passa entre dois picos ou vales sucessivos no ciclo. Devido a per- 
sisténda do ritmo na ausência de fatores de controle externos, ele e 
considerado endógeno. 

A natureza endógena dos ritmos circadianos sugere que eles 
governados por um regulador interno, chamado de oscila- 
dor. Oosrilador endógeno esta acoplado a uma variedade de pro- 
,;r-Mb fisiológicos. Uma característica importante do osdlador é 
que 0 Ic não é afetado peia temperatura, 0 que permite ao relógio 
funcionar normal mente sob uma variedade de condições climáti¬ 
cas e sazonais. Diz-se qut o relógio exibe uma compensação de 
temperatura. 

A luz é um forte modulador de ritmos tanto em plantas como 
LMTi animai 5 . Embora ritmos circadianos, que persistem sob condi- 
çães controladas de laboratório, geralmente apresentem períodos 
uma ou mais horas mais longos ou curtos do que 21 horas, na na¬ 
tureza seus períodos tendem a ser uniformemente próximos a 24 
: "ras. devido aos eleitos sincronizantes da luz ao amanhecer, 
chamados de smcromzflçrtQ. Tanto a luz v ermelha quanto a azul 
são efetivas na siHLTOíjiznçÃí), O efeito da luz vermelha é fotorrever- 
s1VCr l pela luz vermelho-distante, indicativo do fitocromo; 0 efeito 
luz azul é mediado por um fólorreceptoríes) de luz azul. 


(do latim, pulvimts}, uma estrutura especializada U balizada na base 
do pedido. 

Uma vez iniciado, 0 ritmo de abertura ► - fechamento persiste 
mesmo em constante escuro, finto em plantas Intactas como em 
fotiolos isolados (Figura 17.13). A fase do ritmo (ver Capítulo 24), 
entretanto, pode ser modificada por vários sinais exógenos, inclu¬ 
sive a luz vermelha ou azul. 

A luz afeta também diretamente u movimento: a luz azul esti¬ 
mula os folíol os fechados a abrirem e a luz vermelha, seguida por 
escuro, provoca 0 fechamento dos fotiolos abertos. Os folio!os co¬ 
meçam a fechar cinco minutos após serem transferidos para o es¬ 
curo, sendo o fechamento completado em 30 minutos. O fitocromo 
regula o fechamento dos foholos, pois o efeito da luz vermelha 
pode ser cancelado pela luz vermelho-distante. 

O mecanismo fisiológico dos movimentos foliares é bem co¬ 
nhecido. Eles resultam de alterações de turgor em células localiza¬ 
das em lados opostos do pulvino, chamadas de células motoras 
ventrais e de células motoras dorsais (Figura 17.14 .1 Tais altera¬ 
ções na pressão de turgor dependem dos fluxos de K- e Cl através 
da membrana plasmatica das células motoras ventrais e dorsais. 
Os fotiolos abrem quando as células motoras dorsais acumulam 
K’ e Ch, causando um intumesrimento dessas células, enquanto 
as células motoras ventrais liberam K‘ e Cl . causando a sua mur¬ 
cha. A reversão desse processo resulta no fechamento dos folio los. 
O fechamento dos folíol os é, portento, um exemplo de uma res¬ 
posta rápida ao fitocromo, envolvendo fluxo de ions pelas mem¬ 
branas. 

A vxyressão genica e os ritmos circadianos ♦ O fitocromo pode 
interagir também com os ritmos circadianos no nível da expressão 
genica. A expressão de genes na família que codifica as pro¬ 
teínas do sistema de captação de luz ligados as 1 lorotilas al do 
íotossístema ÍL é regulada no nível de transcrição tanto pelo ritmo 
ciicadiano quanto pelo fitocromo. 

Em folhas de er\ ilha e de trigo, tem sido constatado que 0 
nível de mRNA do LHCB oscila durante ciclos diários de luz-escu¬ 
ro, aumentando pela manhã e caindo ao entardecer, Uma vez que 
0 ritmo persiste mesmo quando em escuro contínuo, ele parece ser 
um ritmo circádiano Entretanto, 0 fitocromo pode perturbar este 
padrão cíclico de expressão. 


G fitocromo regula os 

pimentos de fechamento das 
folhas 

c m ^ pimentos de fechamento das 
1 Amados de níctinastia, são um 

d<? Túmú ôjeadiano ve- 
tvgubóu pela luz. Na nictinastia, 
r j '' c ^°u foholos estendem-se ho- 
. ■ 1 ! d mente Sabrem) para interceptar 

u ^ e se d°bram vertical- 

Jf Cíecham ) ã noite (Figura 17 . 12 ). 

■ aiuuUis foliares nictinástico* são 

cümu u-^ or 17111 das leguminosas, tais 
■vrrn J AWniia e _S nnwtoi, bem 
^gi.^^bros da família O.VdhJííow. 

no ângulo das tolhas ou 
1 ? eaus ^ as P f >r mudanças rít- 
^ hirgor nab células d • pui vi no 



FIGURA 17.12 Múvimei L ■ toliah: ■ nictinastiios de XUwí^i ^ulua. (A) Mioto* .4-.n,|[j) 
Folíobs tochadps (fotos • DaviJ Su-ren/Visuais UnUniited) 
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FIGURA 17.13 Ritmo arcadianõ nos movimentos diários de folhas de Athkia. As folhas 
são elevadas pela manhã e abaixadas ao entardecer. Paralelamente à elevarão e ao 
abaixamento das folhas, os folíplos abrem e fecham. O ritmo persiste com menor amplitude 
por um teriipo limitado em escuridão total 


A fim de pr rmitir a procura por mutant 
do relógio em Amlwfopsfô, a região prnmotc^ 
do gert| LAO foi fundida ao gene qiie codifT 
ca a luciferàlp, urra enzima que emite hz n a 
presença cie seu substrato, luciferina 
gene-repórter construído foi, então, utilizado 
para transformar ^r&fopsís com o plasmldço 
TI de Agralwctcrmm como um vetor. Qs 
quisadores puderam, assim, monitorar a regu¬ 
lação temporal e espacial da bioluminescéncia 
em plâritulas individuais em tempo real r utiA 
zando uma câmera de vídeo (Millar e cok 
1995). 

Um total de 21 mutantes independente 
toe (tempo de expressão do CAB [LHC81) f L > 
ram isolados, incluindo linhagens de curto pe¬ 
ríodo e de longo período. Os mutantes fod, 
em particular estão envolvidos no mecanismo 
nsdlador central (Strayer e cols., 2001). Um 
modelo para o oscilador endógeno será discu¬ 
tido mais adiante neste capítulo. 


FUNÇÕES ECOLÓGICAS: 
ESPECIALIZAÇÃO DO FITOCROMO 


(A) Aberto 


Quando plantas de trigo são transferidas de um ddo de 12 
horas de hz e 12 horas de escuro para escuro continuo, o ritmo 
persiste por uni certo tempo, porém lentamente reduz sua ampli¬ 
tude, ate que não são mais identificados picos ou depressões. Se, 
no entanto, as plantas forem submetidas a um pulso de luz verme¬ 
lha antes de serem transferidas para o escuro contínuo, este fenô¬ 
meno não ocorre (i. é, os níveis de mRNA do LHCS continuam a 
oscilar, conforme eles fazem durante os ciclos luz-escuro). 

Por outro lado, um fírtsli de luz vermelho-distante ao final do 
dia impede a expressão do LHCB em escuro contínuo e o efeito da 
luz vermelho-distante é revertido pela luz 
vermelha. Deve ser destacado que não é 
o oscila dor que reduza oscilação sob con¬ 
dições constantes., mas, sim, o acoplamen¬ 
to do oscila dor ao evento fisiológico 
sendo monitorado, A luz vermelha res¬ 
taura o acoplamento entre o ostíladpr e o 
processo fisiológico. 

Genes do relógio circadiano de 
Arabidopsis foram identificados 

Q isola mento de mutantes do reló- 
gii i tem se o instituído em uma importan¬ 
te ferramenta para a identificação de 
gemes do relógio em outros organismos, 

U isolamento de mutantes do relógio em 
plantas requer um teste adequado que 
permita o monitorapiento do ritmo circíi- 
diano de milhares de indivíduos para de¬ 
tectar o fenóHpo anormal raro. 


O fitocromo é codificado por uma família 
de múltiplos genes: de PH Y/l a PHYE. Embora 
exista uma grande similaridade entre suas estruturas, cada um 
desses fitocromos desempenha funções distintas na vida da plan¬ 
ta. Nesta seção, será discutido o estado atual do conhecimento so¬ 
bre as funções ecológicas dos diferentes fitocromos. enfocando 
primeiramente e phyA e o phyB. 

O fitocromo B medeia as respostas à luz branca ou 
vermelha contínua 

No início, suspeitava-se que o fitocromo 6 participasse das 
respostas ã luz continua, pois o mutante fij/3 (hoje chamado de 
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FIGURA 17.14 Q$ fluxos de íons entre as células motoras dorsais e ventraís dos pulvinns de 
Alfrüür regulam n abertura e fechamento dos íolíulos (segundo Calston, 1^94}. 
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,. uC A p, v sen I -i lo íigos h i pocót í 1 os sob a i n f! u ência de 3 u z. b ran- 
í 1 ’ d e lonna contínua* possuía um gene PHYB nltcrfdo. 

lJ nill | iint es, o mRNA PHYB apresentava-se em quantidade 
ou estava ausente, com pouca ou nenhuma proteína pkyB 
IA Il^Jo ser deteclada. Fm comparação, os níveis de mRNA PHYA 
Jg^^^iwnnais. 

h O fitocromo B medeia o evitamenfo da sombra, regulando o 
-mento âà hipocótilo em resposta à luz vermelha aplicada 
L01 >quenos pulsos de baixa fluência ou continua mente; como 
esperado, o mutante phyB é incapaz: de responder ao 
mbrearnento com aumento do comprimento do hipocótilo. Além 
essas pUntas não alongam seus hipocótilos em reposta à luz 
t Tmelh^distante aplicada ao final de cada fotoperíodo (chama- 
j 3 J e r^poitii {lú vmnelho-íMíwk de final do dia). Ambas as respos- 
m provavelmente envolvem a percepção da razão PfnPtotal e 
(Xorrem nn região de baixa fluénda do espectro. Embora o pliyB 
^ |t >j a envolvido no centro da resposta de ev dação da sombra, evi- 
utências sugerem que outros fitocromos também tenham papel im¬ 
portante (Smith e Whílelam, 1997), 

q m utante phyB é deficiente em clorofila e alguns mRNA que 
cedi ficam proteínas do doroplasto, além de ter pouca capacidade 
de responderâàs hormônios vegetais. Uma vez que a mutação PHYB 
resulta em uma percepção deficiente da luz v ermelha continua, a 
presença de outros fitocromos pode não ser suficiente para conferir 
a capacidade de resposta a luz vermelha contínua ou ã luz branca. 

0 fitocromo B parece também regular a germinação fotorre- 
v rMvel de sementes, o fenómeno que lesou, original mente, a des¬ 
coberta do fitocromo. As sementes do tipo selvagem de Aritbidopsis 
necessitam de luz para germinação, e esta resposta apresenta a re¬ 
versibilidade vermelho /vermelho-distante na faixa de baixa flu¬ 


ência Mutantes que não possuem ophvA respondem normal mento 
i luz vermelha; mutantes deficientes em phyB não são capazes de 
responder ã luz vermelha de baixa fluência (Shinonuira e cols., 
]y%j. Este evidência experimental sugere fortemente que o phyB 
medeio o germinação totor reversível de sementes. 


0 fitocromo A è necessário para a resposta á luz 
vermelho-distante contínua 

Nenhuma outra mutação genica, além do pfiyB, f<á encontra- 
'I' 1 na coleção original hy, de forma que para a identificação dos 
routantes phyA foi necessário o desenvolvimento de procedimen- 
lus mais engenhosos. Conforme foi discutido, pelo fato de as Hll^ 


ao vermelho-distante sabidamente necessitarem rio filncmmo fo¬ 
to lábil (Tipo 1), suspeitou-se que o phyA devería ser o fotorrecep- 
tor envolvido na percepção da luz vermelhcs-distante contínua. Sc 
i sso é v erd a dei rc >, i ^ m u ta n tes p h y A não d ev c ri a rn res po 11 d c r ã 
luz vermelho-distante continua e crescer altos o afilados sob tais 
condições luminosas. Entretanto, mutantes que não possuem ot.ro- 
mófora também teriam esta aparência, pois o phyA pode detm lar 
a I uz verme I h o-d i stan te so me n te q ua nd o m on ta d o junta men te a >m 
o cromóforo no holofítocromo. 

Para selecionar apenas os mutantes phyA, as plántulas que 
cresceram altas sob luz vermelho-distante contínua foram, após, 
cultivadas sob luz vermelha contínua. Os mutantes deficientes em 
phyA podem crescer normal men te sob este regime, mas um mu¬ 
tante deficiente em cromóforo, que também não possui phvB fun¬ 
cional , não responde. Às plántulas mutantes phyA selecionadas 
neste procedimento não tinham um íenótipo óbvio, quando culti¬ 
vadas em luz branca normal, confirmando que o phyA não tem 
um papel definido na percepção da luz branca. 

Isto também explica por que os mutantes p/n/Â não foram de¬ 
tectados no procedimento original de Identificação dos hipocóti¬ 
los longos. Assim, o phyA parece ter um papel limitado na 
(otomcffogênese, restrito principal mente ao desestiolamento e ás 
respostas ao vermelho-distante. Por exemplo, o phyA seria impor¬ 
tante quando as sementes germinam sob um dossel que filtra a 
maior parte da luz vermelha. 

Igualmente fica dam, a partir desse íenótipo de luz verme¬ 
lho-distante constante, que nenhum dos demais fitocromosé sufi¬ 
ciente para a percepção da luz vermelho-distante constante; apesar 
da capacidade de todos os fitocromos de absorver as luzes verme¬ 
lha e vermelho distante, pelo menos o phyA e phyB possuem pa¬ 
peis distintos com a esse respeito. 

0 fitocromo A também parece estar envolvido na germinação 
VLFR de sementes de Assim, os mutantes sem phyA 

não podem germinar em resposta à luz vermelha na faixa de flu¬ 
ência muito baixa, porém eles mostram uma resposta normal á luz 
vermelha na faixa de baixa fluência (Shinomura ecols., 19%) Este 
resultado demonstra que o phyA funciona como o fotorreceptor 
primário para esta \ LFR, embora evidências recentes sugiram que 
phyE ê necessário para este componente da germinação de semen¬ 
tes íHennig e CO Is,, 2002). 

A Tabela 17.4 sumariza os diferentes papéis de phyA, phyB e 
outros íotorreceptores [ias várias respostas mediadas pelos fítu- 
cromos. 


JABELa 17.4 

j ^paraçãp das respostas de fluência muito baixa (VFLR), baixa (1FR) e irradiãnria alta (HIR) 
Tlp0 aposta Fotorreversibilidade Reciprocidade Picos do espectros de ação 
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Os papeis dos fitocromos C, D e E no desenvolvimento 
também estão emergindo 


Alcuns dc* pléís de outros fitocromos no crescimento e de- 
envolvimento das plantas comparam, recentemente, a ser eluci¬ 
dados ror ™íd de experimentos em plantas mutantes. \ t-tc q 
tais titoLnos possuem funções que se sobrej&em aquelas de 
nhv X e phvB foi necessário fazer uma triagem para mutante, em 
sem mutações nas suas bases, para revelar as mutações. Po 
emplo. tanto phyD como phyE ajudam a medrar as respostas de 
estação da sombra - uma resposta mediada pnmanamente pelo 

ph> o desenvolvimento de mutantes duplos e triplos tomou pos- 
s.vd acessar o papel relativo de cada fitocromo em uma dada res¬ 
posta. -Assim constatou-se que, da mesma forma que o phvB, o 
phvD participa na regulação do alongamento dos Pátrios folia- 
rt- bem como no tempo de floração iver Capitulo ^.4). Analises 
similares sustentam a opinião que o phyE atua redundantemente 
Cljm o ph: B e phvD neste- processos, mas também atua de igual 
mc d,, com o phv A e phvB na inibição do alongamento de entrenós. 

Dos fítooomos de Arabiãopsis, o phyC é o mais mal caracten- 
zado. Contudo, embora mutantes quádruplos phitAphyBphyDphyE 
p areÇ am apresentar respostas normais à razão vermelhoivermelho- 
dts-lante,eíespossuem diferenças na expressão genica regulada por 


fitocromcs. 

Smnanzando. phyC phyDe phyE parecem ter papeis que são 
na maior parte redundantes com aqueles do phyA e phyB. Enquan- 
lo o phvB parece est^r em (4 vido na regulação de todos os estádios 
de desenvolvimento, as funções dos outros fitocromos estio restri- 
tas a etapas de desenvolvimento ou a respostas especificas. 


As interações dos fitocromos são importantes no início da 
germinação 

Figura 17 ISA mostra a ação das luxes vermelha e verme- 
-distante Gonstante- absorvidas separadamente pelos sistemas 


phyA e phyB. A !uz vermelha com imia, abson ida pelo phyB, esti¬ 
mula o deSéstiolamento, pela manutenção de altos níveis de PfrB. 

A luz vermelho-distante contínua, absorvida pelo PfrB, evita essa 
estimulação, por meio da redução da quantidade de PfrB, A esti¬ 
mulação do desestiolamento por phyA depende doestado fotoes- 
tadonãrio do fitocromo (indicado na Figura 17.15 pelas setas 
circulares). A luz vermelho-distante contínua estimula o desestio 
lamento, quando absorvida pelo sistema phyA; a luz \ r ermelha con¬ 
tínua inibe esta resposta. 

Os efeitos de phyA e phyB no desenvolvimento de plãnuiks 
em ambiente ensolarado em comparação com a sombra de um dos¬ 
sel (enriquecido com luz vermeIho-disbante) são mostrados na FE 
gura 17,130. Em ambiente aberto, enriquecido com luz vermelha, 
quando comparado com a sombra de um dossel, o desestiolamen¬ 
to é mediado principal mente pelo sistema phyB (à esquerda na 
figura). Uma plàntula emergindo sob a sombra de um dossel, enri¬ 
quecida com luz vermelho-distante, inicia o desestioiamento prm- 
ci pai mente por meio do sistema phyA (centro). Pelo fato de o phyA 
ser lábil, a resposta passa a ser assumida por phyB (direita). Na 
mudança para phvB, o caule é liberado da inibição do crescimento 
{ver Figura 17.15A), permitindo uma acelerada taxa de alongamen¬ 
to do caule, que é parte da resposta de evitação da sombra (ver 
Tópko 17,4 na Internet). 

Para uma discussão de com o as plantas sentem os seus vizi¬ 
nhos utilizando a luz refletida, ver o Ensaio 17,2 na Internet 


domínios funcionais do fitocromo 

Antes da descoberta das múltiplas formas de fitocromo, era 
difícil entender como um único fotorrécèptor poderia regular pro¬ 
cessos tão diferentes na célula. Entretanto, a descoberta de que o 
fitocromo é codificado por membros de uma família multigér.ica, 
cada um com o seu próprio padrão de expressão, forneceu uma 
explicação alternativa mais plausível: cada resposta mediada pelo 
fitocromo é regulada por um fitocromo específico ou por intem- 
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FIGURA 17,15 Papéis muluamentc antagônicos de phyA e phyB 
ÍMrgundü Quad e cols., 1995). 













O fitocromo e o controle do desenvolvimento das plantas pela luz 


*itiv fihvromos específicos Conforme já discutido, esta hi- 
f >5 sustentada pelos íenótipos de mutantes deficientes em 

P^ v corolário a esta hipótese, foi ainda postulado que 

■ ^^necíficas das proteínas PHY devem ser especializadas 
nossam realizar sua distintas funções, A biologia moíecu- 
pan »1 ue F ' ferramentas para responder estas difíceis questões, 
llir 1 ^ ‘io será descrito o que é conhecido sobre os domínios 

\ss\m como as mutações, que reduzem a quantidade de um 
, rt>Fno em particular, produziram informações sobre sua fun- 
plantas geneticamente modificadas para supmTprfsw um 
fCvromo específico são também muito úteis, Primeiro, das per- 
■■-"■•t-ni"unia extensão da faixa de níveis de fitocromo? testáveis em 
reLWâ função. Segundo, como se verá, uma sequência específi¬ 
ca de fitocromo* pode ser alterada e reintroduzida em uma planta 
normal para testar o? seus efeitos fenotípicos. 

Oralmente, plantas que superexpressam um gene introduzi- 
dii PHV>1 ou PHVB têm um fenòtipo drasticamente alterado. Essas 
Hantas Erãtisgênicas são muitas vezes anãs, verde-escuras, devido 
níveis altos de clorofila, e mostram uma dominância apical re- 
duzida. Tai fenòtipo necessita de níveis elevados de uma holop ro¬ 
leis toínaHva e intacta, pois a superexpressão de uma forma 
modificada de fitocromo incapaz de se combinar com seu cròmó- 


j m possui um fenòtipo normal. Similarmente, a? plantas que ex- 
pres^m apenas o domínio N-terminal de cada fitocromo possuem 
uni fenòtipo normal, mesmo acumulando níveis elevados do frag¬ 
mente foto a ti vo. 

Embora a superexpressão da proteína perturbe bastante o 
metabolismo normal de uma célula e esteja, por este motivo, sujei¬ 
ta ,i certo? artefatos, tais estudos de estrutura e função têm ajuda¬ 
do a construir um quadrodi * fitocromo como uma molécula dotada 
de dois domínios ligados por uma articulação: um domínio N-ter¬ 
minal sensível à luz no qual residem a especificidade e estabilida¬ 
de luminosas, e outro, um domínio C-terminnl, que contém a 
stqiièndas de transmissão de sinal (Figura 17.16). 


O domínio C-terminaI também contém o sítio para n forma¬ 
ção dos dímeros do fitocromo e o sítio para a adição da ubíquibna, 
urna marca para degradação (para uma descrição mais detalhada 
dos experimentos que auxiliaram a mapear os domínios funcio¬ 
nais do fitocromo, ver o Tópico 17.5 na Internet) 


MECANISMOS CELULARES E MOLECULARES 

Todas as mudanças nas plantas reguladas pelo titi jcrotno ini¬ 
ciam com a absorção da luz pelo pigmento. Após a absorção da 
luz, as propriedades moleculares do fitocromo são alteradas, pro¬ 
vavelmente causando a interação das sequências de transmissão 
de sinal no C-termlnal com um ou mais dos componentes da rota 
de transdução do sinal, o que, em última análise, provoca as mu¬ 
danças no crescimento, desenvolvimento ou posição de um órgão 
(ver Tabela 17.1). 

Algumas das formas de transmissão de sinal parecem intera¬ 
gir com múltiplas rotas de transdução de sinal; outras parecem ser 
relacionadas unicamente a uma rota específica. Alem disso, é ra¬ 
zoável admitir que proteínas diferentes do fitocromo utilizem con¬ 
juntos distintos de rotas de transdução de sinais. 

Técnicas moleculares e bioquímicas estão ajudando a desven¬ 
dar as etapas iniciais na ação do fitocromo e nas rotas de transdução 
de sinais que levam à respostas fisiológicas ou de desenvolvimento. 
Tais respostas enquadram-se em duas categorias gerais: 

1. Respos tas d e tu rgor re la ti va men te rá p ida s, en v o I ve n d o f3 u xo 
de íons. 

2, Processos de longo prazo, mais lentos, associados com a foto- 
morfogênese, envolvendo alterações na expressão gênica. 

Nesta seção, serão examinados os efeitos do fitocromo tanto 
na permeabilidade de membrana quanto na e\pressão gênica.. as¬ 
sim como a possível cadeia de eventos constituintes das rotas de 
transdução de sinais que fazem com que esses eventos aconteçam. 
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O fitotormo regula os potendaís de membrana e os 
fluxos de ions 

O fitocromo pode alterar rapidamente as propriedades das 
membranas. Já vimos que é necessfâo lm vermelha de fluência 
baixa antes de um período de .escuro para induzir o fechamento 
fápido dos Motos durante os movimentos nictmástíCOS e que flu- 
xe> de K + e Cl para dentro e para fora das células motoras v en¬ 
trais e dorsais medeiam a resposta. Contudo, a rapidez do 
fechamento da folha no escuro (% time de aproximadamente cm- 
co minutos) parece excluir mecanismos baseados na expressão 
eénica Em vez disso, alterações na permeabilidade cias membra¬ 
nas e no transporte, rapidamente induzidas pelo fitocromo, pare¬ 
cem estar envolvidas. 

D li ran te 1> fec h a men to d os f t >1 io I os m ed t a d o s pi 'lo \ú oc n mio, 
o PH apoplástico das células motoras dorsais tas células que intu¬ 
mescem durante o fechamento dos folíolos) diminui, enquanto o 
pH apoplãstico das células motoras ventraís (as células que mur¬ 
cham durante o fechamento dos fólíolos) aumenla. Assim, a bom- 
ba de H; da membrana plasmãtica das células dorsais parece ser 
ativada pelo escuro (desde que o fitocromo esteja na forma Pfr) e a 
bomba do H J das células v entrais parece ser desativada sob as mes¬ 
mas condições (ver Figura 17,14). Durante a abertura dos foiíolos, 
observa-se o padrão inverso de alterações de pH apoplástico. 

Foram realizados também estudos sobre a regulação pelo fi- 
tocromo dos canais de K' em protoplastos isolados (células sem 
suas paredes celulares), de células motoras dorsais e ven trais de 
tolhas de Sriintmtf (Kim e cok, 1993). Quando a concentração ex¬ 
tra celular de K r foi aumentada, o K* entrou nos protoplastos e 
despolarizou o potencial da membrana somente quando os canais 
de K' estavam abertos, Quando protoplastos das células motoras 
dorsais e ventraLs foram transferidos para escuro constante, o esta¬ 
do dos canais de K' exibiu um ritmo circadiano durante um perío¬ 
do de incubação de 21 horas e os dois tipos de células variaram 
reciproca mente, como o fazem w vivo; Isto é H quando os canais de 
W das células dorsais estavam abertos, os canais de K + das células 
ventrais estavam fechados e vice-versa. Assim, o ritmo circadiano 
dos movimentos foliares tem suas origens no ritmo circadiano da 
abertura dos canais de K\ 

Com base na evidência apresentada alé aqui, pode-se con¬ 
cluir que o fitocromo provoca o fechamento dos foJíolos por meio 
da regulação das atividades das bombas de prótons primárias e 
dos canais de K' das células motoras dorsais e ven trais. Embora o 
efeito seja rápido, ele não é instantâneo; portanto, é improvável 
quu seja devido a um efeito direto do fitocromo na membrana. Em 
vez disso, o fitocromo atua indireta men te via uma ou mais rotas 
de transdução de sinais, como no caso dia regulação da expressão 
genica pelo fitocromo (ver a próxima seção). 

Entretanto, alguns efeitos da luz vermelha e da vermelho- 
distante sobre o potencial de membrana são tão rápidos que p 
fitocromo pode também interagir diretamente com a membrana. 
^ ta modulação rápida foi monitorada em células individuais e 

sido inferida a partir dos efeitos da luz vermelha e verme¬ 
lho-distante sobre o potencial da superfide de raízes e coleópti- 
. de aveia (AiwifO, P fng tíme entre a produção de Pfr e a 
instalaçao de alterações mensuráveis no potencial é de 4,5 $ para 
hiperpolanzação. ' r 

As alterações no potencial bfodétrico de células implicam em 
mudanças nn fluxo de ions através da membrana plasm ática (ver 
üTópico 17*6 na Internet). Estudos de isolamento de membranas 


fornecem evidências que uma pequena porção do fitocromo total 
está intima men te ligada a várias membranas de organelas. 

Estas descobertas levaram alguns pesquisadores a sugerir q Ue 
o fitocromo ligado à membrana representa a fração fisiologlfcanvente 
ativa c que todos os efeitos do fitocromo sobre a expressão génica 
são iniciados por alterações na permeabilidade das membranas 
Com base na análise sequencial, entretanto, está claro agora qup 0 
fitocromo é uma proteína hidrctfilica sem domínios que atraves¬ 
sem a membrana. A visão corrente é que isto pode estar associado 
a micro túbulos localizados diretamente abaixo da membrana pl 5S . 
má ti ca, pelo menos no caso da alga Mugeotm, como descrito no 
Tópico 17.2 na Internet. 

Sc o fitocromo exerce seus efeitos sobre membranas a partir 
de uma certa distância, não interessa quão pequena seja, há a im¬ 
plicação do envolvimento de um mensageiro secundário, sendo o 
cálcio um bom candidato. Rápidas alterações no caldo livre do 
citosol têm sido implicadas como mensageiros secundários em 
várias rotas de transdução de sina! c existem evidências que o cál¬ 
cio exerce um papel no movimento dos doroplastos em Mugrotrô, 

O fitocromo regula a expressão genica 

Como sugere o termo fotomorfogénesc, o desenvolvimento das 
plantas é extrema men te influenciado pela luz. Os sintomas de cv 
lio lamento incluem caules delgados, folhas pequenas (em dicoh- 
ledóneas) e ausência de clorofila. A reversão completa de tais 
sintomas pela luz envolve grandes alterações de longo prazo no 
metabolismo, as quais podem ocorrer somente por mudanças na 
expressão genica. 

A estimulação e a repressão da transcrição pela luz pode ser 
muito rápida, com íag tims tão curtos quanto cinco minutos. É 
possível que a expressão genica inicial seja regulada pela ativação 
direta de fatores de transcrição, por uma ou mais das rotas de trans¬ 
dução de sina! iniciadas pelo fitocromo. Os fatores de transcrição 
ativados entram, então, no núcleo, onde vão estimular a transcri¬ 
ção de genes específicos. 

Alguns destes produtos gémeos iniciais são fatores de trans¬ 
crição que ativam a expressão de outros genes. A expressão dos 
genes iniciais, lambem chamados de genes de resposta primária, 
é independente da síntese de proteínas; a expressão dos genes fi¬ 
nais, ou genes de resposta secundária, requer a síntese de novas 
proteínas. 

A íotorregulação da expressão genica tem se concentrado nos 
genes nucleares que codificam mensagens para as proteínas dos 
doroplastos: a subunidade pequena da ribulose-l,S-bisfosfatocar' 
boxiiáse/oxigenase frubisco) e as principais proteínas decapExão 
de luz ligadas á clorofila a/h, associadas com o complexo de capta¬ 
ção de luz do fo tossis terna ]l (proteínas LHCIÍb). Essas proteínas 
desempenham pape! importante no desenvolvimento e na aquisi¬ 
ção da coloração verde dos doroplastos; assim, sua regulação pelo 
fitocromo tem sido estudada em detalhe, Os genes para ambas as 
proteínas — KBCS e LHCB (também chamadas de C/lí, em alguns 
estudos) — estão presentes em múltiplas copias no genonia. 

Ex per i men ta J men te . pode-se d emons i ra r a reg u fação d a abu n - 
dãncia de niRNA pelo fitocromo (p. e\ , mRNAs KííCS). dando â> 
plantas estioladas um breve pulso de luz vermelha ou vermdhu- 
distante de baixa fluência, retomando as plantas para o escure a 
fim de que a rota de transdução de sinal opere e. depois, medindo 
a abundância de mRNAs específicos no RN A total preparado de 
cada grupo de plantas. Se a sua abundância for regulada pelo ti to- 
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estará ausente ou presente em baixos níveis em 



diU, “ . R1 tratamento imediato com mz vermemo-aistarire, ape- 
| „ nnr s i sã ter pouco efeito sobre a abundância do 
\ A expressão de alguns outros genes e suprimida sob tais 

LllíUÍ '\ ítínujJa^ão da germinação de sementes de alface foi recen| 
’nte correlacionada com um aumento na forma biologicamen- 
d0 hormônio giberdina. A luz vermelha provoca um grande 
rZ. ento na expressão do gene que codifica uma enzima-chave na 
^vtbiossintética da gibewlina (Toyomâsu e cols. r 19981 O efeito 
i'i luz vermelha ê revertido por um tratamento com luz vermelho- 
distante, indicativo da ação do fitocromo, Uma vez que a gibenelí- 
substituir a luz vermelha na promoção da germinação de 
tes de alffee, íaz parecer que o fitocromo promove a germi- 
- 0 j 0 ementes pelo aumertlo da biossíntese do hormônio. As 
Jherelina são discutidas em detalhe no Capítulo 20. 

Kira uma discussão mais detalhada, vero Tópico 17.7 na In¬ 
ternet. 


0 fitocromo e o ritmo circadíano regulam o LHCB 

Lm fator de transcrição relacionado ao MYB, cujo nível de 
mRNA aumenta rapidamente quando se transfere Awbidopw do 
escorri para a luz, está envolvido na expressão dos genes de LHCG 
mediada pelo fitocromo (Figura 17.17) (para informação sobre o 
MYB. ver Capítulo 14 na Internet), 

Esse fator de transcrição parece se ligar ao promotor de certos 
genes doIfiOe regular sua transcrição, a qual, conforme mostra 
a Figura 17.17, ocorre mais tarde do que v aumento na proteína 
relacionada ao VI YB (VVatig e cols. r 1997). O gene que codifica a 
proteína relacionada ao MYB é, portanto, provavelmente um gene 
de resposta primária, e o gene do LHCB propriamente dito pode 
^ uni gene de resposta secundária. 



Tempo na luz (horas) 


cSnJj^ }' 7 V/ 1 5 'mgnssão 1 e n ipura l da i nd u.ç w ■ da t r -1 nse í iç a o, A 
a de transcritos para um fator de transcrição 

ao MYB (MYB) c da proteína ligada a clorofila afl' dc 
Plantu^^' ^ (LHCB) em ^rflfjfjjfijpts, após a transferência das 
1^7," d ” ÚK * ew ‘ urt > p«a a Kiz branc i«. oiHinua (segundo Wáng e fl ''lv. 


Trabalhos recentes indicam que esta proteína relac ionada ao 
MYB, agora conhecida como associada 1 do Iflèlógio círcadiano 
(CCA1, do inglês rircadian clock iissocialed 1), também tem pa¬ 
pel na reg li 1 açã o c i rcad iana d a e x pre ssã o gén i ca do UKH U rn a 
segunda, porém distinta, proteína relacionada ao MYB — alon¬ 
gamento tardio do hipocótilo (LHY; do inglês, (ate elongated 
h í/poco ty!> — ta m bém I oi i d entí I i ca d a ca mi > u m gene pt >U ■ nc i a I 
do relógio, A expressão de CC.T1 e LHY oscila com um ritmo cir- 
cadiano. A expressão constitutiva de CCAI abole vários ritmos 
dreadíanos e suprime tanto a expressão de CC7U como de LM Y. 
Quando o gene CCA J sofre mutação, de modo que não haja pro¬ 
dução de proteína funcional, 0 afetada a regulação d rc adi a na e 
pelo fitocromo de quatro genes, incluindo LHCB. Essas observa¬ 
ções sugerem que CCA1 e LHY estão associados com o relógio 
circãdiano. 

Uma proteína quinase (CK2) pode interagir com CCAI e fos- 
íorílã-la. A quinase CK2 é uma proteína com múltiplas subunida- 
des com atividade de serina/treonina quina se. In vilw t foi 
demonstrado que a sub uni d ade regulatória da CK2 (CKB3) intera¬ 
ge com CCAI e a fosforila. Mutações na CKB3 também perturbam 
a atividade da CK2 c, por sua vez, alteram o período da expressão 
rítmica de CCAI. Essas mutações afetam muitos w/ptds do reló- 
gio, da expressão genica ao tempo de florescimento, sugerindo que 
a CK2 esta envolvida na regulação do relógio circadíano via inte¬ 
rações com a CCAI (Sugano e cols., ISWi 

O oscilador dreadiano envolve um hop de feedback 
negativo transcrkíonal 

Os osciladores ri rcad ia nos de cíanobactérias [SitiiediococcuA* 
fungos ( jYcn ms)wvr cms sr 1 1. i nse tos (Dn tstyhiJn t u i7 j ? t n yp h r ) e rs t< ^ 
(AJtíí mt>Liilus) |á foram elucidados. Nesses quatro organismos, o 
oscilador é composto por vários "genes do relógio envolvidos 
em um loop de ftvdback negativo de transcrição-tradução. 

Até agora, três dos principais genes do relógio foram identifi¬ 
cados em Amlndopi^: TOCl , LHY e CCA I . As proteínas resultantes 
desses genes são iodas proteínas de regulação. TÜCJ não está rela¬ 
cionado aos genes do relógio de outros orgairísn^oS, sugerindo que 
o oscilador vegetal seja único 

Segundo um modelo recente (Alabadi e cols., 2001), a luz e a 
proteína reguladora TOCl ativam n expressão de LHY e CCA! ao 
amanhecer (Figura 17.18), O aumento em LHY e em CCAI repri¬ 
mem a expressão do gene TOCL Visto que TQC1 ê um regulador 
positivo dos genes LH) e CCAI, reprimir a expressão de TOCÍ 
causá uma redução progressiva nos níveis.dè LHA'e CCAI, os quais 
atingem seus níveis mínimos ao final do dia. Assim que os níyefè 
de LHY e CCA t declinam, a expressão do gene TOCl é liberada da 
inibição TOCl atinge seu máximo ao final do dia, quando I Eh e 
CCAI estão em seus mínimos. 1'OCl, então, estimula direta ou 
indireta mente a expressão de LHY e CCzlí, e o ciclo reinicia. 

Ás duas proteínas reguladoras MYB — LHY e CCAI — têm 
função dupla. Alem de sen ir como componentes do osciladi>r, elas 
regulam a expressão de outros genes, lais como i IIÇB v outros 
"genes rn. riu ti nos ", e reprimem os genes expressos a noite A luz 
atua para reforçar o eleito do gene TOCl na promoção da expres¬ 
são de L/n e CCAI f sle reforço representa o mecanismo Jnmla¬ 
mentai de sincrüitiznçõQ. Oixtras proteínãs, tais como a qulnase CK2 a 
aíetam c\ ativ idade de CCA I e. assim, regulam o relógio O fitocro- 
mo v o fotorreceptor de kiz azul CKY2 {verCapítulo IN medeiam 
os efeitos das lu/es vermelha e azul respedivameiile 
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As sequências reguladoras controlam a transcrição 
regulada pefa luz 

As sequências reguladoras atuantes no ris, necessárias para 
que ocorra a regulação {tela luz ^<1 expressã» pênica. têm sido ex- 
tensivamenle estudadas. A maioria dos promotores eiuarktnles 
para genes que codificam proteínas compreende duas regiões fim- 
donalmente distintas: uma seqüència curia que determina o sítio 
de início da transcrição (a caixa TATA, assim denominada em lun- 
Cão de seus mídeotídeos mais abundantes) e as sequências «psfftwn, 
chamadas de clementes reguladores atuantes no ris, que regu¬ 
lam a quantidade e o padrão da transcrição (ver Capitulo 14 na 
Internet). Essas seqiiências reguladoras ligam proteínas específi¬ 
cas, chamadas de fatores atuantes no tnws, responsáveis pela 
modulação da atividade dos fatores de transcrição gerais que se 
juntam ao redor do sitio inicia! de transcrição com a RNA poli me- 
fel St' II. 

Hm geral, o quadro que aparece pam os promotores vegetais 
regulados pela luz t similar ao de outros genes eucanontes: uma 
coleção de elementos modulares cujo número, posição, svqüências 
laterais e atividades de ligação podem levar a uma grande varie¬ 
dade de padrões de transcrição. Não existe uma sequência de DMA 
ou de proteína de ligação comum a todos os genes regulados pelo 
íitocromo, 

Em princípio, pode parecer paradoxal que genes regulados 
pela luz possuam uma faixa tão ampla de elementos, cuja combi¬ 
nação de quaisquer elementos pode resultar em uma expressão 
regulada pela luz, Entretanto, tal quantidade de sequências permi¬ 
te a regulação diferencial, específica para o tecido e para a luz, de 
mui los genes, através da ação de múltiplos fotor receptores (para 
uma discussão mais abrangente, ver o Tópico 17.3 na Internet}, 

Fatores de negidaçflí). Como pode ser esperado, essa gama vari¬ 
ada de seqüèndas reguladoras do íitocromo pode se ligar a uma 
variedade de fatores de transcrição. Pelo menos 50 desses fatores 


de regulação jã fomm identificados em estudos recentes, com 0 
uso de triagens genéticas e moleculares (Tepperman e tais., 2001) 

Embora algumas das rotas de sinalização de atuação inicia! 
sejam específicas para o phyA ou phyB, fica claro que rotas de si 
nalizaçao de atuação tardia, comuns a múltiplos fotonreceptores 
devem ser utilizadas, pois qualidades diferentes de luz podem Jit 
sencadear a mesma resposta (Chory e Wu, 2001) 

Por exemplo, o SP Al é um sinalizador intermediário ospedft- 
co para phyA, que atua como um nepressor da foiq^orfogênese 
dependente da luz, em plán tuias de AroMípris (HoeclcèreQuail 
2001)- A proteína SPAI tem um domínio proteico tipo mola espira- 
lada (do inglês, coiÍed-coil protein domin), que a permite interagir 
com um outro fator, COPl (fotomorfogfndè constitutiva S; do in¬ 
glês, cmistitutive photomorphogenesis 1), que atua thwmlrem de 
ambos phyA e phyB. A proteína COPl foi identificada na triagem 
para mutantes constitutivos da fotomorfogénese, que produziu 
vários outros fatores com atuação downstream de fotorreceptores 
(ver Tópico 17.9 na Internet), A COPl é uma E3 ubiquitina ligase 
que busca outras proteínas para destruição pelo proteassomo 26S 
(ver Capítulo 14 na Internet). 

As funções de muitos desses fatores são provavelmente mo¬ 
duladas pela ação de HY5, uma proteína identificada pela primei¬ 
ra vez por meio de triagem para hipocótilos longos, já discutido 
neste capítulo. HY^ é um fator básico de transcrição de leudna, 
tipo zipper, que está sempre localizado no núcleo (ver Capitulo 14 
na Internet). O HY5 liga-se ao motivo G-ta (do inglês, G-kv 
motij) de múltiplos promotores induzíveis pela luz e é necessário 
para otimizar a expressão dos genes correspondentes, No escuro, 
HY5 é ubiquitinado pelo COPl e degradado pelo complexo pro¬ 
teassomo 26$. 

O íitocromo se move para o núcleo 

Tem sido um antigo mistério saber como o fitocromo pode 
atuar no núcleo, quando ele está aparentemente localizado no ri- 


4 A redução progressiva dos 
níveis de expressão de LHY e 
CCA ? durante o dia pfcrm.ie o 
aumento nos nivess de 
transcrição de TOO e alingir o 
nível máximo em direção ao 
final dó dia 


3 CCA í f> ihY reprimem 
rOC i e outros genes do 
enlardener 



TOC1 


TQÇ l e outros 
genes do 
entardecer 



j rOCJ aumenta a es pressão Ue LHY 
e CCA f t os quais atingem os uiveis 
máximos ao amanhecer, iniciando o 
rido nova mente 


I.HCB e outros 
genes matutinos 


I A luz ativa a expressão de 
LHY e CCA} ao amanhecer 


7 LHY e CCA s ativam a 
expressão de LHCf; e outros 
"genes matutinos' 
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ue'€Xi$~ 
mais sur- 
mové-se 


P ^niisas ivcentes finíiímente abriram a caixa-preta q 
Vo fiincramo e a expressão genica. A descoberta m 
tíil ^ - en|e ^ q U e, cm alguns casos, o próprio fitocromo 
T 11 l ’V , uJl |eo de uma maneira dependente da luz. 

L . h j t , toa vV' desse movimèntó dependeu da habilidade de fun- 
> litiramo a um marcador visível, a proteína verde fluores- 
d |T íf -pp. <j 0 i n g]ê$,^wi/fítí?nssCf7íí profcm}, que pode ser ativada 
} vt de comprimento de onda apropriado, iluminando células 
Uma grande v antagem das fusões de GFP é que elas po- 
'i o ser visualizadas em células vivas, tomando possível seguir 
^pióceisos dinâmicos que ocorrem dentro da célula sob a lente 
a € um microscópio. 

Tanto o phyA-GFP como 0 phyB-GFP mostram importação 
iara 0 núcleo ativada pela luz (Figura 17,14) (Sakamoto e Naga- 
| j | ü u V Sb a mia, 2001 A fusão de phyB move-se para o nú- 
cleo somente na forma Pír; esse transporte é lento, levando várias 
horas para a mobilização completa. Por outro lado, o phyA-GFP 
se nu ,ver nas formas Pír ou Pr, desde que primeíramente 
!, r !ia passado pela fornia Pír, O movimento de phyA-GFP é muito 
rápido do que o de pbyB-GFP, necessitando apenas l o mi¬ 
nutos por volta. 

O mais satisfatório é a observação que o transporte de phyB- 
GFP é promovido pela luz vermelha e inibido pela luz vermelho 
di&lante, enquanto o transporte de phyA-GFP é máximo sob luz 
vermelho distante contínua. Além disso, a transi oca ção de phyB 
para o núcleo está sob controle rircadiano, como seria de esperar, 
uma vez que o phvB reguta a expressão de genes regulados pelo 
relógio. Esis condições de luz são conhecidas por serem respon¬ 
sáveis pela ativação de phyA e phyB e seriam consistentes com 
suas atividades no núcleo. 


O que acontece quando Pír move-se para o núcleo? Até hoje, 
foram identificadas duas proteínas que interagem com o fitocro- 
ma, embora, provavelmente, haja alvos adicionais. A primeira, fa- 
lor 3 de interação com o fitocromo ÍP1F3, do inglês Phvtochrome 
íntvracting Faetor 3), reage com a extremidade C-terminal do phyA 
nu phyB. Entretanto, ele reage preferencial mente com a proteína 
phyB completa, de uma maneira dependente de luz, e acredita-se 
que seja um parceiro funcional de reação primária para esse fito- 
cromo. 


Embora a sua função exata ainda não seja ainda conhecida, o 
PIF3 parece ser um fator de transcrição que se liga a um elemento 
específico nos promotores vegetais, 0 motivo G-box, que confere a 
estes genes a regulação pela luz. Também é sabido que o phyB, na 
forma Pfr, pode formar um complexo com o P1F3 ligado ao seu 
dNA-álvo. Consequentemente, emerge üm quadro, em que alguns 
genes regulados pelo füocromo são ativados diretamente pelo mo¬ 
vimento d v phyB, na forma Pfr, para o núcleo. Uma vez no núcleo, 
o phyB interage com os fatores de transcrição, tais como o PI Hl 
Um modelo para a ativação direta da expressão genica pelo phyB 
no núcleo e mostrado na Figura 17.2!). 


O fitocmmo atua através de rotas múltiplas de 
transdução de sinal 

Utilizando abordagens bioquímicas, pesquisadores demons¬ 
traram que a sinalização envolve vários mecanismos diferentes, 
incluindo as proteínas C, CÂ 2+ e a fosforilação, Às evidências 
para cada um desses mecanismos serão consideradas separada¬ 
mente. 

Proteínas G e cálcio . Rotas de sinalização bem caracterizadas em 
outros sistemas íp. esc, fusão cm levedos) frequentemente incluem 
proteínas G (que são revistas no Capítulo 14 na Internet). Estes 
complexos proteicos estão normalmente associados â membranas, 
possuem três sub unidades diferentes e ligam CTP ou GDP a uma 
subunidade. A hidrólise de GTP a GDP c necessária para a regula¬ 
ção da função da proteína G. .As sequências que codificam as pro¬ 
teínas G já foram donadas em vegetais, indicando que este tipp de 
sistema está presente nesses organismos. Uma das maneiras pelas 
quais a função das proteínas G pode ser testada é o tratamento das 
células com compostos químicos, os quais ativam ou inibem a ca¬ 
pacidades desse complexo se ligar ou quebrar GT P, 

Experimentos com microinjeções (ver Tópico 17,10 na Inter¬ 
net) indicam que a sinalização pelo fítocromo pode ocorrer em célu¬ 
las isoladas, não necessitando de luz após ã ativação do fítocromo. 
Pelo menos uma proteína G pode funcionar doivustham a partir do 
fítócromo. Após a etapa com a proteína G, existem pelo menos duas 
rotas alternativas. Uma delas — a expressão gênica e o desenvolvi’ 


r 17,1 íi Localização nuclear das 
nr,, f^ 0 phy-GFP, em células 
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1 PbyH <? 
sintetizado no 
citoplasma na 
íorrma malivri PrB 


Citoplasma 


Núcleo 


Lo; 

'/ermeJha 


vermelho- 

distante 


2 Quando 

conveiikfp ã 
forma ativa FfrB 
pela foz vermelha, 
ele se m ow para o 
núcleo. 


3 pfrB liga-se ao 
d imero do fator de 
transcrição, PIF3. o 
qual está ligado 
aos elementos G 
BOX do promotor 
do gene MYB. 


G BOX 


4 Quando da 
adição do 
complexo de prè- 
íniciação < PIO, a 
trapseriÇão dos 
genes MYB, 
incluindo CCA í e 
LHY, è ativada. 


5 Os fatores de transcrição MYB„ por sua 
vez r ativam a transcrição de outros genes, 
tais corno i.rO. 


Regulação direta da expressão gênica pelo transporte de phyB para o núcleo 


FIGURA 17.20 

(QuaiL 2000), 
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mento dos cloroplastos — necessita de Ca 2, e calmodulina; a outra 
— síntese de antoríaninas — é independente do Ca 2 *. 

As rotas alternativas podem ser distinguidas, ademais, pelos 
elementos-alvo reguladores atuantes no tis e o sinalizador Inter¬ 
mediário utilizado. Por muitos anos, ê sabido que, em animais, 
tantoo ÀMP cíclico (cAMP) eo GMPddico (cGMP) são importai!- 
fi.'s intermediários nas rotas de sinalização induzidas por hormô¬ 
nios ou pela luz (ver Capítulo 14 na Internet). Embora seja difícil 
demonstrar a presença de cAMP em plantas, a presença do cGMP 
em tecidos vegetais é bem conhecida. De fato, estudos recentes 
demonstraram que o cGMP serve como um segundo mensageiro 
na atuação do fitocromo. 


Contudo, o papel da cascafe de proteínas G nas plantas ainda 
e controverso. Alguns genes-chaves (p, ex, guanilüato ciclase) ainda 
nao foram identificados em genomas vegetais e os níveis de cGMP 

7‘ l0 b * lX0S ™ síes wganismos. Por outro lado, estudos com 
imbidores tem sugerido o cGMP como um mensageiro secundário 

r i ,7Tl*! 9 ! s ' bBrellI ' a (ver Capítulo 20) e ácido abscísico 
tihilifi H À* ^ ’ Ass«n, embora a controvérsia, permanece a pos- 

assíir ** ° <cmp na 


natSn Hn n cvidÊnda .' du um P a P el potencial da tosferílaç 
. . , ÇSo do fitocromo veio, em primeiro lugar, da regulação t 

fosfonlaçao de proteínas pela luz vermelha e da ligação do-, i.,i 

res de transcrição,dependentes da losíorilaçào.aospròmotores. 


genes, regulados pelo fitocromo. Em algumas das preparações al¬ 
tamente purificadas de fitocromo foram detectadas também ativi¬ 
dades de quinasej 

As quinases são enzimas que possuem a capacidade de trans¬ 
ferir grupamentos fosfato do ATP para os aminoáddos, tais como 
se rim ou tírosína, tanto nelas próprias corno em outras proteínas. 
As quinases são frequentemente encontradas em rotas de Iransdu- 
ção de sinais, nas quais a adição ou a remoção de grupamento 
fosfato regula a atividade enzjmãbca. 

O fitocromo ê hoje reconhecido como uma proteína quina se. 
A origem evolutiva do fitocromo é muito antiga, precedendo a apa¬ 
rição dos eucariontes, Os fitocromos bacterianos são quinases dv 
hístidina dependentes da luz, atuantes como proteínas senson- 
ais, que fosforilam correspondentes às proteínas reguladoras de 
resposta (Figura 17.21 A) (ver também o Capitulo 14 na Internete 
o Tópico 17,11 na Internet). 

Entretanto, embora os fitocromos das plantas superiores te¬ 
nham alguma homologiá com os domínios de quinase, eles nao 
funcionam como quinases de histidina. Em vez disso, des são sen- 
na/treorüna quinases. Ademais, versões recombinantes de fitooo* 
mos de plantas superiores e de algas foram evidenciadas come 
quinases moduladas pela luz e peio cromo tona que podem toston- 
lar a si próprios e a outras proteínas (Figura 17 21111 (Eharma -0F! 1 

Peio menos um alvo potencial e uma proteína citosólica cha¬ 
mada de substrato I da quinas? dó iiíomuno ou PKSI (do inglês 
phyUichrume Áinase substrato /), que pode acoitar um losíato Jc 
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FIGURA 17,21 0 fitocromo é ti mi proteína q ui na.se 

«uitofosfcrikuite. fA) O fitocromo bacterianoê um exemplo dc 
um sistema de sinalização dc dois componentes, no qual o 
litocromu atua como uma proteína senhorial que fosioriJa um 
regulador de resposta (ver Capítu o 14 na InterneU. (B) O 
ti toem mo de plantas è uma serina/lreímirui quina»? 
autcifosforilante que pode losiurilar outras pmtdnas (X). 


^eon“ ^ osfori ^Ção ocorre nas serinas Q f em menor extensão. rias 
vm A fosforilação do PKS1 é regulada pelo fitocromo, tanto 
fiível Ê ^*° quanto nas plantas, com Pír possuindo um 

P r essãad^ V ^ a ^ e Ve/t s mòíS elevado do que Pr A superex- 
J 'Jtrriar °° ^ em P^ ân ^ s ttánsgênk as sugem que .ele possa Mv- 
l orno regulador negativo Ji* evento- m-níiudn, pw phvB 
^auserecoL X999) 


Outra quinase associada com o Ittocromo e a nudeosícfeo di- 
füstaio quinase 2 (NDPK2 do inglês, uudeoside diphosphate Av 
na se 2 ). Consta tüu-se que o Htocromo A interage com esta proteína 
e â sua atividade de quinase é aumentada em cerca de duas vezes, 
quando pliy A esta ligado m forma PiV Visto que a proteína NDPkf 
e encontrada rio núcleo e no citosul, a localização dc seu sítio pri- 
11 * 1 1 1 aça o ainda não está ésclaíècida. 
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CITOPLASMA 


(D Escuro 


Escuro 


Luz ver mel ho- 
disianie 


Luz 

verme¬ 

lha 


Escuro 


HY5 

degradarão 


Expressão gènica 
regulada pela luz 


COP/DET/FUS 

proteassomo 


*■ cGMP 


Proteí 

ua-6 


NUCLÉO 


N0PK2 


Luz vermelho 
distante 


Luz 

verme 


NDPK2 


1 l_j A luz vermelha converte Pr A e PrB em suas formas Pí r 

(?) As lormas Pír do íilocrcmo phyA e phyB podem se autofosforilar. 

® p f fA eivado fosíorila a substrato 1 fiiocromo qutnase (PKS1>. 

@ e ativados podem interagir com proteínas-G, 

f : p cGMP ' call ™dulina (CAM) e cálcio (Ca 3+ ) podem ativar fatores de transcrição (X e Y). 

© PírA e ativados entram no núcleo. 

® PírA e HrB podem regular a transcrição diretamente ou por meio dd interação com o fator 3 de 
interação com o filocromo (PIF3). 

® Mucleosideo d i fosfato quinas* 2 (NDPK2) é ativada por PfrB. 

® 130 CfSOjrrj - er, tra no núcleo e reprime os genes regulados pela luz. 

® Mo escuro, COPl H uma ligase E3, ubiquitina HY5, 

' J um, iirj ê degradado com o auxilio do complexo proteassômieo CGF/DET/FUS 
1D Ma luz, COPi mterago diretamente com SPAl e é exportado para o citoplasma. 


FIGURA 17.22 Síntese dos Ííitoms 
conhecidos envolvidos na e \presto 
genica regulada por í‘itt>croirto^- f 
provável que roías combinadas e 
fi tocromi. Híspecíficas scja m 
descobertas, na medida que stuit> 
sinalizadores inlermcdiários vão 
sendo identificados ^Sharma. 2LKH). 















































































O fitocromo e o 


controle do desenvolvimento das plantas pela luz 425 


t tu sumário das posM veís rotas de sinalizado e de regulação 
Ao fitocromo é mostrado na Figura 17.22. 

A ação do fitocromo pode ser modulada pela ação de 
outros fotorreceptores 

q ]Vf eute isolamento dos genes codificadores tio criptocromo 
Eoforreceptorés de fototropinas (ver Capítulo 18), que medeí- 
respostas reguladas pela luz azul, tomou possível analisar 
ta j s fotorreceptores têm outras funções sobrepostas (Chory e 
m f 20011 Tal possibilidade foi suspeitada tendo em vista que mu- 
tAV'i5 no gene CRY2 do criptocromo levaram a um atraso do flo¬ 
rescimento sob luz branca continua, sabendo-se também que o 
fiíocrqmo exerce um controle sobre o momento do florescimento. 
Rni Awbidoph, o tratamento com luz azul ou vermelhtvdislan- 
0 in ftnuas leva à promoção do florescimento, o qual é inibido pela 
ki/. vermelha. A luz vermelho-distante atua por intermédio do phyA 
t? o efeito antagônico da luz vermelha dá-se pela ação do pbyB. Po- 
j er j a sor esperado que o mutante cnj2 tivesse o florescimento atra- 
sado, pois 0 mesmo é promovido pela luz azul. Entretanto, os 
mentes cn/2 florescem ao mesmo tempo, no tipo selvagem mantí- 
,j,, sob luz azul continua ou sob luz vermelha contínua, O atraso é 
observado somente se as luzes azul e vermelha são fornecidas jun¬ 
tas, razão pela qual. o crv2 funciona, provavelmente, como promo¬ 
tor do florescimento m luz azul, reprimindo a atuação do pbyB, 
Experimentos adicionais confirmam que o outro criptocromo, 
civI, também interage com os fitocromos. Os dois, cryl e cry2, 
interagem com o phyA ia vtfrú e podem ser fosforilados de uma 
maneira dependente de phyA. A ocorrência da fosforilaçao de cryl 
também foi demonstrada m rmo, em uma forma dependente da 
luz vermelha. De fato, a importância de criptocromos como regu¬ 
ladores do desenvolvimento tem sido enfatizada por sua subse- 
qüente descoberta em sistemas animais r como ratos e humanos. 

RESUMO 

O termo fofomrfogciwse refere-se aos efeitos drásticos da luz 
no desenvolvimento da planta e no metabolismo celular. A luz ver- 
"■elha exerce a influência mais forte v seus efeitos são muitas ve- 
' tís ^vertidos pela luz vermelho-distante* 

9 fitocromo é o pigmento envolvido na maioria dos fenôme¬ 
nos fotomorfogêrúcos. O fitocromo ocorre em duas formas; uma 
que absorve a luz vermelha (Pr) e outra que absorve a luz verme’ 
no-dístante (Pfr), O fitocromo ê sintetizado no escuro na forma Pr. 
A absorção da luz vermelha por Pr o converte na forma Pfr; a ab- 
^ vermelho distante por Pfr o converte em Pr. Hutre- 
arito, os espectros de absorção das duas formas sobrepõem-se na 
jfcyão espectral do vermelho, levando a um equilíbrio das duas 
<t[ rnas, que é chamado de estado foloestacionário, 

, J é considerado a forma ativa, que dá origem á resposta 
i^oLogica; contudo, o Pr, particularmente o Pr cíclico, participa 
as respostas mediadas por phyA. Além da luz, outros fatores re- 
'"j IJ ° estado de equilíbrio de Pfr, incluindo o nível de expressão 
a e sua estabilidade na forma Pfr. 

- fitocromo é um dímero protékt > grande composto por duas 
unidades equivalentes. O monómero possui uma massa mole¬ 


cular de aproximadamente 12? kDa v é ligado cova tentem ente a 
uma molécula de cromóforo, um tetrapirrol de cadeia aberta cha¬ 
mado de fitocromobílina. 

O fitocromo ê codificado por uma família de genes divergen¬ 
tes que geram dois tipos de proteínas: Tipo I e Tipo II A Tipo !, 
codificada pelo gene PHYA, é abundante em tecidos estiolados. 
No entanto, o fitocromo Tipo ] está presente em baixos níveis em 
plantas cultivadas á luz, por causa da sua instabilidade na forma 
Pfr, da supressão da transcrição de seu próprio gene mediada por 
phyA e da instabilidade de seu mRNA. O fitocromo Tipo 11 (codi¬ 
ficado pelos genes PHYB, PHYC , PHYD e PHYE) está presenteem 
baixos níveis em plantas cultivadas tanto á luz quanto no escuro, 
pois seus genes são expressos constitutiva mente em baixos níveis 
e a proteína é estável na forma Pfr. 

Estudos especíro foto métricos e Í muno lógicos indicam que os 
fitocromos estão concentrados em regiões meristemáticas. PhyA e 
pbyB movem-se para o núcleo na conversão para as formas Pfr. 

As repostas do fitocromo são classificadas em: de fluência 
muito baixa, de fluência baixa e de irr adí anda alta (VLFRs, LFRse 
Hl Rs). Estes três tipos de respostas diferem não somente em suas 
exigências de fluência, mas também em outros parâmetros, tais 
como seus tempos de escape, espectro de ação e fotorreversibilida- 
de. O fitocromo B desempenha um importante papel na detecção 
da sombra em plantas adaptadas a níveis altos de radiação solar; o 
fitocromo A tem um papel mais limitado, mediando a HIR no ver¬ 
melho distante durante o inicio do surgimento da cor verde (do 
inglês, otviu greeiiing) Os fitocromos C, D e E também possuem 
funções específicas durante fases limitadas do desenvolvimento, 
sendo tais funções em parte redundantes com aquelas de phyA e 
pbyB, 

É sabido que o fitocromo regula a transcrição de inúmeros 
genes. Muitos dos genes envolvidos na pigmentação verde, tais 
como aqueles codificados no núcleo para a sub unidade pequena 
da mbisco e a proteína de ligação da clorofila d/b para o complexo 
de absorção de luz, são regulados transcricionalmente pelo fitro- 
cromo (tanto phyA como pbyB). 

U íiiixrontè também reprime a transcrição de vários gene-, 
incluindo o PHYA Acredita-se que a ativação ou a repressão des¬ 
ses genes seja mediada por fatores de transcrição gerais, que se 
ligam aos elementos reguladores atuantes no ds dentro das regi¬ 
ões promotoras destes genes de uma forma combinada. Em alguns- 
casos, o fitocromo na forma Pfr interage direta mente com estes 
fatores. Estes fatures de transcrição, por sua vez, estão ligados â 
ação do fitocromo por uma complexa série de rotas de transdução 
de sinais, envolvendo proteínas COP e D ET, quina ses, GMP cícli¬ 
co, proteínas G triméricas, Ca : ' e calmodulína. 

A descoberta e a caracterização do fitocromo bacteriano suge¬ 
re que o fitocromo das plantas com flores evoluiu de uma qimtase 
de histidína bacteriana que participa de rotas de sinalização de 
dois componentes. 

Além do efeitos de longo prazo envotvendo alterações m ex¬ 
pressão genica, o fitocromo induz uma variedade de respostas rá¬ 
pidas, incluindo a rotação dos eloroplastos na alga o 

fechamento foliar durante a nictinaslia e alterações no potencial 
Je membrana. Estas repostas envolvem alterações rápidas nas pro¬ 
priedades das membranas. A \ isáo atua! e que mesmo taii^ eleitos 
rápidos dos lilocromos envolvem rotas de sinalização 
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Material da internet 


Tópicos da Internet 

17.1 A estrutura dos fitocromos 

É descrita aqui a purificação e a caracterização do f i to - 
cromo como um homodimero. 

17.2 MougQQtia: um cforopiasto diferente 
Experimentos com irradiação em mítroteixes foram uti¬ 
lizados para localizar ofítocromo nessa alga verde fila¬ 
mentosa. 

17.3 O fitocromo e as repostas de irradiancia alta 
Experimentos com dois comprimentos de oncfa ajuda¬ 
ram a demonstrar o papel do fitocromo em Hl Rs, 

17.4 Interações dos fitocromos durante a germinação 
São descritas aqui as interações entre o phyA e o phyB 
durante a germinação. 

17.5 Domínios funcionais do fitocromo 

A superexpressão do fitocromo tem sido utilizada para 
caracterizar os seus domínios funcionais, 

17.6 Efeitos do fitocromo sobre o fluxo de íorss 

O fitocromo regula o fluxo de íons através das membra¬ 
nas, pela alteração da atividade dos canais iónicos e da 
bomba de prótons da membrana plasmática, 

17.7 Regulação da expressão gênica peio fitocromo 

As evidencias mostram que o fitocromo regula a expres¬ 
são genica da transcrição. 

17.8 A regulação da transcrição pelas sequências atuantes 
no Crs 

Os elementos de resposta do fitocromo são descritos 
brevemente. 

17 9 Genes que reprimem a fotomorfoginese 

Mais informação e fornecida sobre genes tipos COP e 
DET que regulam negativamente a foiomorfogenese. 

17.10 Os papéis das proteínas 6 e do cálcio nas respostas do 
fitocromo 

As evidências sugerem que as proteinas-G e o cálcio 
participam da açao dos fitocromos. 

17.11 As origens do fitocromo como um receptor bactéria- 
no de dois componentes 

A descoberta do fitocromo bacteríano levou a identifi¬ 
cação do fitocromo como uma proteina qumase. 


Ensaios da Internet 


17.1 


17.2 


Acordado por um fías/j de luz solar 
Quando colocadas ern um ambiente de solo apropria¬ 
do, as se mentes adquirem uma extraordinária sensibiEi- 
Gâde a luz. de forma que a germinação pode ser 
estimulada por uma exposição a luz solar de meros do 
que ls durante os processos de cultivo do solo. 


Conheça seu vizinho por Intermédio do fitocrom 
As plantas podem detectar a proximidade das ph 
v.zmiias através da percepção peto fitocromo da r 
fi , FR da luz refletida e produzir alterações morfoló 
ada piai ivas antes que sejam sombreadas pelos nr 
oais competidores. 1 1 
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Respostas à luz azul: 
movimentos estomáticos 
e morfogênese 


SABE-SE QUE ALGUNS ramos de plantas colocados junto à janela crescem em 
direção à fonte de luz. Essa reação, chamada d efotolropismo f constitui um exem¬ 
plo de como as plantas alteram seu padrão de crescimento em resposta a dire¬ 
ção da radiação incidente, o que é intrínseca mente diferente da captura da luz 
pela fotossíntese. Na fotossíntese, a planta captura a luz e a converte em ener¬ 
gia química (ver Capítulos 7 e 8). O foto tropismo, ao contrario, é um exemplo 
do uso da luz como um timl mhfcntoi Existem duas famílias principais de 
respostas das plantas aos sinais da luz: as respostas do fitocromo, que foram 
tratadas no Capítulo 17, e aquelas à luz azul 

Algumas das respostas à luz azul foram introduzidas no Capítulo 9 - por 
exemplo, O movimento dos doroplastos dentro das células em resposta ao flu¬ 
xo de fótons incidentes e o acompanhamento do sol (swi pelas folhas. 

Assim como na família de respostas do fitocromo, há inúmeras reações das 
plantas à luz azul. Além do foto tropismo, elas incluem a inibição do alonga¬ 
mento do hípocõtilo, a estimulação da síntese de clorofilas e carotenoides, a 
ativação da expressão de genes, OS movimentos estomáticos, a fototaxia (o mo- 
vi mento de organismos unicelulares móveis, tais como algas e bactérias, no 
sentido da luz ou no sentido oposto a ela), o aumento da respiração e a capta¬ 
ção de ánions em algas (Senger, 19841 As respostas ã luz azul foram descritas 
em plantas superiores, algas, pterídúfítos, fungos e procariontes, 

Algumas outras respostas, tais corno os eventos elétricos que ocorrem na 
membrana plasma li ca. podem ser detectadas segundos após a irradiação por 
luz azul As respostas metabólicas ou mortogenétieas mais complexas, como a 
biossíntese de pigmentos estimulada pela luz azul no fungo Ncumporn ou a 
ramificação na alga Vaitchcm, podem necessitar de minutos, horas ou até mes¬ 
mo dias (Horwitz, 1994). 

Os leitores podem ser confundidos pelas diferentes formas de denominar 
as respostas dos fitocromos e a luz azul. As primeiras são identificadas por um 
fotor receptor específico (fitocromo), enquanto as últimas peta região da luz 
azul do espectro visível. No caso do fitocromo, várias de suas propriedades 
especiToscópícas e bioquímicas, em particular a reversibilidade vermelho/ver¬ 
melho-distante, tornaram possível sua rápida identificação; centenas de res¬ 
postas futobiológicas das plantas podem ser claramente atribuídas ao 
fotorreceptor fitocromo (ver Capitulo 17), 
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Por outro lado, n espedrnscopía daí rraposlaS à 3o/ azul ê 
complexa 3.mio as élòrpítlas quanto os titocromos absorvem luz 
azul (4Õ0 a SOO mt (do ^pêcDfo visívél, assim como outros cromo- 
foros alem do alguns amimei cfdos. tais como triptofano, absorvem 
]uz na região do ultravioleta (2^0 - 400 nmi Como, então, pode-se 
distinguir respostas especifica^ ã lüz azul? Um importante critério 
de identificação é que nas respostas especificas á luz azul, esta não 
pode «er substituída por tratamentos com luz vermelha e nao ha 
reversibilidade vermelho/vermelho-distante. As luzes vermelha 
ou vermelho-distante seriam efetivas,, se a fotossíntese ou o fito- 
cromo estivessem envolvidos. 

Outra distinção-chave é que muitas das respostas a Iu 2 azul das 
plantas superioras partilhoui utn espectro de ação Lauuleristito, Lem¬ 
bre-se do Capítulo 7 P no qual o espectro de ação é uni gráfico da 
magnitude da reposta a !uz observada em função dos comprimen¬ 
to de onda (ver o Tópico 7.1 na Internet para uma detalhada 
discussão sobre espectroscopia e espectro de ação). O espectro de 
ação da resposta pode ser comparado aos espectros de absorção dos 
possíveis fotorreceptores. Uma correspondência próxima entre os 
espectros de ação e a absorção fornece urna forte indicação de que 
o pigmento em questão é o íotorreceptor que medeia a resposta à 
luz em estudo [ver Figura 7.8). 

Os espectros de ação para o fototropísmo estimulado pela luz, 
movimentos es toma ticos, inibição do alongamento do bipocótilo 
e outras respostas-chave a luz azul partilham uma estrutura fina 
característica tipo "trêsdedos", na região dos 400 a 500 rm (Figura 
18.1), que não é observada em espectros para respostas à luz medi¬ 
adas pela fotossintese, pelo íitocromo ou por outros íotorrecepto 
res (Cosgrove, 1994). 

Neste capitulo, serão descritas as respostas representativas à 
luz azul em plantas: o fototropísmo, a inibição do alongamento do 
caule e os movimentos estomáticos. As respostas estom áticas á luz 
azul serão discutidas em detalhe, em decorrência da importância 
dos estòmatos nas trocas gasosas das folhas (ver Capitulo 9), assim 
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aúno nas aelim a fações e adaptações das plantas ao seu ambiento 
Serão igualmente discutidos os foh«receptores da luz azul e a ov 
cata de txansduçãü do sinal que liga a percepção à luz com a e * 
pressão final da percepção da luz azul no organismo. 


A FOTGRSiOLOGIA DAS RESPOSTAS Â LUZ AZUL 

Sinais de luz azul são utilizados pela planta em muitas rç^ 
postas, permitindo-lhes sentir a presença da luz e sua direção, Esta 
seção descreve as principais alterações morfológicas, fisiolóMeas e 
bioquímicas associadas com as típicas respostas ã luz azul. 


A luz azuf estimula o crescimento assimétrico e a 
curvatura 

O crescimento em direção ã luz (ou, em circunstâncias espe¬ 
ciais, em direção oposta) é chamado de foto tropismo, o qual pode 
ser observado em fungos, pteridófitas e plantas superiores. 0 fo¬ 
to tropismo é uma resposta fotomorfogênica, paítkularmente 
marcante em plãntulas cultivadas no escuro, tanto em monocoti- 
ledóneas quanto em dicotiledôneas, A iluminação unilateral é 
com u mente utilizada em estudos experimentais, mas o foto tro¬ 
pismo pode também ser observado quando uma plântula é ex¬ 
posta a duas fontes luminosas com luminosidades diferentes 
(Figura 18.2), uma condição que pode ocorrer na natureza, 

Enquanto cresce peio solo, a parte aérea de uma gramínea é 
protegida por uma folha modificada que a recobre, denominada 
coleóptilo (Figura 18.3; ver também Figura 191). Conforme dis¬ 
cussão detalhada no Capitulo 19, a percepção desigual da luz nu 
coleóptilo resulta em concentrações desiguais de a u vi na nos lados 
iluminado e sombreado do coleóptilo, crescimento desigual e cur¬ 
vatura. 

j * 

li importante lembrar que a curvatura fototrópica ocorre ape¬ 
nas em órgãos em crescimento r e que tanto coleóptilos quanto par¬ 
tes aéreas com alongamento concluído não se curvarão quando 
expostos â iluminação unilateral. Em plãntulas de gramíneas cul¬ 
tivadas em solo sob luz solar, os coleóptilos cessam o crescimento 
tão logo a parte aérea tenha emergido e a primeira folha verdadei¬ 
ra, perfurado a ponta do coleóptilo. 

Por outro lado, coleóptilos cultiv ados no escuro, estiolados, co& 
ti miam a se alongar rapidamente por vários dias e, dependendo 
da espécie, podem atingir vários centímetros de comprimento. A 
grande resposta fototrópica destes coleóptilos estiolados (ver Fi¬ 
gura 18.3) fez deles um modelo clássico para estudos de fofo tro¬ 
pismo (Firn, 1994). 

O espectro de ação mostrado na Figura 18,1 foi obtido por 
meio da medição dos ângulos de curvatura de coleóptilos de eia 
irradiados com luz de diferentes comprimentos de onda. O espec¬ 
tro mostra um pico em aproximadamente 370 nm e o padrão de 
"três dedos' na região de 400 a 500 nm comentada anteriormesiL 1 
Um espectro de ação para fototropísmo muito similar àquele para 
coleóptilo de aveia foi encontrado na alfafa ( Wdtca^o sative) tnna 
dicoHledónea, sugerindo que um fo túr receptor comum interme¬ 
deia o fototropísmo nas duas espécies. 

O fototropísmo em espora ngióforoí do bolor Phyimyses tem 
sido estudado na tentativa de identificar os genes envolvidos nas 
respostas fototrópicas. O espo rangi óforo consiste de um esporân* 
gio (um estrutura esférica que carrega os esporos), que se desen- 
volve sobre uma haste formada por uma única célula muito longa. 
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( >. n-sc ímento n*.í e*5[" irangióft está iv i i iIí i a uma /ona ile rres- 
cimento logo abaixo do esporângio 

Quando irradiado com luz unilateral azul, o esporanginíum 
curva-se em direção à luz, com um espectfo dè ação similar àquele 
do foto tropismo dos coleópHIos fCerda -Olmedo * IJpsnn, IWj 
Estes estudos em Phycomyces levaram ao isolamento de vários 
mulanles com respostas fototrdpicas alteradas e com a idi ntífica- 
ção de víirios genes que são necessários para o fototropismo nor¬ 
mal. 

Mais recente mente, i > ícitt itropismi ■ do caule de Arnbidap is (Fi¬ 
gura 18.4h uma pequena dieatiledõnea, Item atraído muita aten¬ 
ção, devido à facilidade com que técnicas moleculares avançadas 
podem ser aplicadas aos seus mutantes. A genética e a biologia 
molecular do fototropismo, em /Wwiepí/s, serão discutidos mais 
adiante neste capítulo 



Duas lu/C5 iguais, 
u rna por cadè lado 


Puas luzes desiguais, 
uma por cada lado 


FIGURA 18.2 Relação entre a direção de crescimento caiu/ incidente 
deogual. O- cotilédones de uma plãnhila jovem são mostrados como 
de i ima. As M j tas indicam a direção da curvatura fntolrnpica. Os 
diagramas ilustram como a direção do crescimento varia com a 
tocaii/.ação u a intensidade da fonte luminosa, mas o oesrimento 
acontece sempre em direção ã 1Ü2 (Fim, 1994), 


Como as plantas percebem a direção do sinal luminoso? 

Os grfídiefítt , 5 de luz entre os lados iluminado t sombreado fo¬ 
ram medidos em coleóptibs e em hipocõtilos de plántulas de di- 
cotiledòneas irradiadas unilateral num te com \uy azul. Quando um 
Coleóptilo é iluminado o>m luz azul de 450 um, a razão entre a luz 
que incide sobre a superfície no lado iluminado ea luz que atinge 
o lado sombreado é 4:3, na extremidade e na seção mediana do 
co I eóptí 1 o, e H: 1, na b a se 1F i gu ra 8.5). 

Por outro lado, ha um t leito de lente no esporangiôforo do bo¬ 
lor Phijcomyce< irradiado unilateraímente com luz azul; em conse¬ 
quência disto a 3uz medida na superfície celular distai do 
espora ngtoforo tem aproximadamente o dobro da intensidade da 
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triLlh, / fJtogrííia um se^uérii l.i iem| ral de um ailyõptib de 
em ^reçlo à uma fonte unilateral de luz -l/uI aplicada 
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luz que incido n ( i superfície do Lado iluminado. Os gradientes de 
\wf e efeitos Lente podem ter um papei importanle na forma como 
um órgão cm curvatura percebe a direção da luz unilateral (Vogei- 
mann, 1994). 

A luz azul inibe rapidamente o alongamento do caule 

Os caules de pJântuias cultivadas no escuro alongam-se rapi¬ 
damente e a inibição desse alongamento pela luz é uma reposta 
morfogenética-chave da plãnlula que emerge da superfície do solo 
( ver Capítulo 17), A conversão do Fr pa ra Fír (as formas do fitocro- 
mo que absorvem a luz vermelha e vermelho-distante, respeêtiya- 
mente) em píãntulas estioladas causa uma rápida redução, 
dependente do fitocromo, na taxa de alongamento (ver Figura ! 7.1). 

Entretanto, os espectros de ação para a redução da taxa de 
alongamento mostram uma forte atividade na região do azul que 
não pode ser explicada pelas propriedades de absorção do fítocro- 
mo (ver Figura 17.9), Na realidade, a região do azul, 450 a 500 nm, 
do espectro de ação para a inibição do alongamento do caule em 
muito se assemelha com a mesma porção do espectro para o foto- 
tropismo (compare os espectros de ação nas Figuras 17.10 e 18.1). 

Existem várias métodos experimentais para separar uma re¬ 
dução na taxa de alongamento, mediada pelo fitocromo, da redu¬ 
ção mediada por uma resposta a luz azul especifica. Se se irradiarem 
plán tuias de alface com baixa fluência de luz azul, sob uma forte 
luz amarela de fundo, a taxa de alongamento de seu hipocótilo 
será reduzida em mais de 50%, A luz amarela de fundo estabelece 
uma razão bem definida Pr:Pfr (ver Capítulo 17). Em tais condi¬ 
ções, a baixa fluência de luz azul adicionada é muito pequena para 
alterar significatívamente essa razão, o que elimina a possibilida¬ 
de de um efeito do fitocromo na redução da taxa de alongamento 
observado quando da adição da luz azul. 
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Pela rapidez, as respostas do hipocótilo mediadas p^ a G 
azul e pelo fi toem mo podem também sei distinguidas. Enquan/ 
mudanças mediadas pelo fitocromo podem ser detectadas em 
90 minutos, dependendo da espécie, as repostas à !uz azu! s| 0 
pi d as, podendo ser medidas em 15 a 30 segundos (Figura 18^) V 
interações entre fitocromo e a cascata de transdução sensorial de¬ 
pendente da luz azul, na regulação das taxa de alongamento se 
rão descritas mais adiante neste capítulo. 

Outra resposta rápida estimulada pela luz azul é a despoli 
zação da membrana das células do hipocótilo, que precede a inibí 
ção da taxa de crescimento (ver Figura 18.6), A despolarização da 
membrana é causada pela ativação de canais de ãnions (ver Capj- 
E ulo 6), o que facilita o efluxo de ánions tais como cloreto, pnr exem¬ 
plo. A utilização de um bloquea dor do canal de ãnions impede a 
despolarização da membrana dependente da luz azul e reduz o 
efeito inibitório dessa luz no alongamento do hipocótilo (Parks » 
cols„ 1998). 

A luz azul regula a expressão gênica 

A luz azul também regula a expressão de genes envolvidos 
em vários processos morfogertéticos importantes. Alguns desses 
genes ativados pela Luz já foram estudados com detalhe- por exem¬ 
plo, os genes que codificam a enzima chalcona sinta se, que catai ê 
sa o primeiro passo dado na bíossintesede fia v ono ides, a pequena 
subunidade da rubisco, e as proteínas que ligam as clorofilas a e b 
(ver Capítulos 13, 8 e 7, respectiva mente). A maioria dos estudos 
com genes ativados pela luz mostra sensibilidade, tanto para a luz 
azul quanto para vermelha, atém de reversibilidade vermelho/ 
vermelho-distante, implicando respostas dos fitocromos e especí¬ 
ficas para luz azul 

Um estudo recente relatou que o SLC.5, um dos seis genes nu¬ 
cleares SIG em Ambidopsis com um papel regulador na transcrição 
do gene psbD do cloro pias to, que codifica a subun idade 02 do 
centro de reação PSII (ver Capítulo 7), é especifica mente ati¬ 
vado pela luz azul (Tsunoyama e cols., 2002), Em contraste, 
os outros cinco genes SIG são ativados tanto por luz azul 
quanto por vermelha, 

Outro caso bem documentado de expressão gênka, 
mediada somente por um sistema de percepção da luz azul. 
envolve o gene CS A na alga unicelular fotossintetizánteOf^- 
mydomam mnhardtii (Matters e Beale, 1995), o qual codifi¬ 
ca a glutamato-l-semíaldeído ami no transferam (GSÀL uma 
enzima-chave na rota de biossíntese da clorofila (ver Capi¬ 
tulo 7). A ausência de fitocromo C em C rOnkmíin simplifi¬ 
ca a análise das respostas a luz azul neste sistema 
experimental 

Em culturas sincronizadas de C remlwrftih os niVeií 
de mRNA de G5A são estrita mente regulados pela luz azul 
e, após duas horas do início da iluminação, os níveis de 
mRNÁ de GSA são 26 vezes maiores do que eram no escuro 
(Figura 1S.7). Esses aumentos de mRNA mediados pela luz 
azul precedem aumentos no conteúdo de clorofila, indican¬ 
do que a biossíntese da clorofila está sendo regulada pela 
ativação do gene GSA 

A luz azul estimula a abertura estomátíca 

Agora, a atenção será focada nas repostas es tom áticas 
ã luz azul Os ÊStõm a tos desempenham um importante pa- 
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FíGURA 18.6 Alterações na taxa de alongamento de plántulas 
estioladas de pepino (A) e despolarização transiente da membrana das 
células do hipwótilo (B) induzidas pela luz azul Na medida em que a 
despolarização da membrana (medida com eletrodos intracelulares) 
iitinge sen máximo, a laxa de crescimento (medida com transdutores de 
posição) cai rapidamente. A comparação das duas curvas mostra que a 
membrana começa a despolarizar antes do inicio do declínio da taxa de 
crescimento, sugerindo uma relação de cãusa-eteito entre os dois 
fenômenos (Spaídmg e Cosgnove, l^ÊW)* 


["•'I regulador nas trocas gasosas nas folhas (ver Capítulo i? J e po¬ 
dem. frequentemente, afetar a produtividade das culturas agríca- 
lVer Capítulo 25). Várias características dos movimentos 
' Somáticos dependentes da luz azul fazem das células-guarda um 
alioso sistema experimental para o estudo das respostas ã luz azul: 


* A resposta estom ática a luz azul è rápida e reversível, estando 
localizada em um único tipo de célula, a célula-guarda. 

* A resposta es tom ática ã luz azul regula os movimentos esto- 
niátScüs ao longo de toda a vida da planta. Esta resposta é 
diferente do fototropismo ou no alongamento dos hipocóti- 
os ' 0& quais são hiucionajjinente importantes nos estádios íni- 
ciais de desenvolvimento. 


* cascata de transdução de sinal que liga A percepção da luz 
â/i -'l á abertura dos estómalus ê cemhet ida em ■ on si durável 
detalhe. 


Nas seções a seguir, serão discutidos d(iis aspectos centrais da 
resposta estom ática à luz: os mecanismos osmorreguladores res¬ 
ponsáveis pelos movimentos estomáticos 00 papel da I R-A'1 Fase 
ativada pela luz azul na absorção de íons pelas células-guarda, 

A luz é o sina! ambiental dominante que controla ns movi¬ 
mentos es temáticos nas folhas de plantas bem hidratadas, que cres¬ 
cem cm ambientes naturais. Os estorna tos abrem nu momento em 
que os níveis d| luz que chegam â superfície da folha aumentam e 
fecham quando eles decrescem (Figura 18.8), Em folhas de Vida 
fahii cultivadas em casas de vegetação, os movimentos estomáticos 
seguem com precisão a radiação solar incidente na superfície da 
folha (Figura 18.9), 

Os primeiros estudos das respostas estomãtieas a luz mostra¬ 
ram q ue o DC M Ü f d ick>ro fe n i l-d i meti lu rei a), um ini b idor d t ■ tra n s- 
porte fotossi ntéticc de elétrons (ver Figura 7,31), provoca uma 
inibição parcial na abertura estomãtka estimulada pela luz. Taís 
resultados indicam que a fotossíntese nos doroplastos das células- 
guarda tem um papel na abertura estom ática dependente da luz, 
mas a observação de que a inibição era apenas parcial apontou 
para um componente não-fotossintético da resposta es temática à 
luz. Estudos detalhados da resposta dos estòmatos à luz mostra¬ 
ram que esta ativa duas respostas das células-guarda: fotossíntese 
nos doroplastos das células-guarda (ver Ensaio 13.1 na Internet) 
e uma resposta específica ã luz a/ul. 

A resposta específica dos estorna tos à luz azul não pode -er 
vista apropriadamente sob iluminação com este tipo de luz. Isto 
acontece porque a luz azul estimula simultaneamente a resposta 
específica a eia e á fotossíntese das células-guarda (para a resposta 
fotossintétíca a luz azul, ver 0 espectro de ação para fotossíntese 
na Figura 7,8), Uma separação bem definida das respostas desses 
dois comportamentos em relação à luz pode ser obtida em experi¬ 
mentos com uma fonte luminosa de feixe duplo. Altas taxas de 
fluência de luz vermelha são utilizados para saturar a resposta fe- 
tossintétiea e baixos fluxos de fòtons de luz azul são adicionados 
após a reposta k luz vermelha saturante ser completada (Figura 



tempo de tr.u irwnto i.ofu \u: ,i.‘uI (J« 


FIGURA 18,7 hiy.cessJu' i.il iLi v\\ iv*bão gi nkM Jqvn I nk 
da lu/ ,1 /ij] cm Chliiniidmom^ rMitniUit O gene GSA cudífica a unzím. 
jgEuiiím ]k>l-semiáldeí(io aniínotransteiase, ;i qual regula um p.iyvu 
inicial n.i bios$jni(?üv da duro tila tMaiiurs e Bealc, 
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[A) (B) 



20 f im 


FIGURA 18.8 Abertura cstnmátka eslimiiLida peLi luz em epiderme isolada de 
Vicm falm, O estòmato aberto após tratamento com luz (A) é mostrado no estado 
fechado, após tratamento no escuro (B). A abertura eslomálica e quantificada por 
meio da medição microscópica da abertura do poro estorna tico (cedida por E. 
Raveh). 


CltlS UISLIIL4U1 I rlllM UM 1(1 VI I IV 


tro de â$ão> típico da resposta à luz azul e diferen/T 
espectro de ação da fo tossiu tese, indica que, t> m v 
ção ã fotossíntese, as células-guarda respondem pt *’ 
cífícamento ã luz azul. 


Quando as cálulas-gunrda são tratadas com 
zunas celulolíticas que digerem as paredes celuta 
os protopkstõs das célutes-guarda são liberados. Os !w 
toplastos das células-guarda Intumescem quando il 
minados com luz azul (Figura 1812), indicando que** 
lu/ azul é percebida dentro da própria célula guarda 
O intumesci mento dos pro top las tos das células-™^ 
da também ilustra corno estas células intactas funcio 
nam. A absorção de ions estimulada pela luz v 
acumulação de solutos orgânicos reduz o potencial 
osmófíco das células (aumenta a pressão osmótica) 
Como resultado, a água entra nas células, levando a 
um aumento em turgor que, nas células-guardas com 
paredes intactas, ê traduzido em um aumento na aber¬ 
tura es tom ática (ver Capitulo 4). Ma ausência dc uma 
parede celular, o aumento de pressão osmótica me¬ 
diado pela luz azul provoca um mtumesdmento do 
protoplasto das células-guarda. 


A luz azul ativa a bomba de prótons na 
membrana plasmátka da célula-guarda 


18.10), A adição da luz azul leva a um aumento substancial na aber¬ 
tura cstomática, que não pode ser explicado por um crescimento 
na estimulação da fotossíntese das células-guarda, pois a fotossín- 
tese está saturada pela luz vermelha de fundo. 

Um espectro de ação para a resposta esEomãtica á luz azul sob 
uma iluminação vermelha de fundo mostra o padrão dos três de- 


(A) 



Quando os p roto pias tos das células-guarda de Vot ftihn são 
irradiados com luz azul sob iluminação de fundo com luz verme¬ 
lha, o pH do meio cie suspensão toma-se mais ácido \ Figura 18,13). 
Essa acidificação induzida pela luz azul e bloqueada por inibido¬ 
res que dissipam gradientes de pH, tal corno CCCP (discutido .i 
seguir), e por inibidores da bomba de prótons hP-ATPase, tal como 
yanadato (ver Figura 18.12B; ver também Capitulo ó). 

Isto indica que a addificação multa da ativação pela luz azul ik 
uma ATPase bombeadora de prótons na membrana plasmâtiai dacêluhi-. 
guarda, que envia prótons para o meio de suspensão do protoplas¬ 
to e reduz seu pTL Na folha intacta, tal estimulação peia luz azul 
do bombeamento de prótons reduz o pH do espaço apüplãstíoo ac 
redor das células-guarda. A ATPase da membrana píasmáto das 
células-guarda já foi isolada e extensiva mente caracterizada (Ki- 
noshita e cols., 2001). 

A ativação de bombas eletrogênicas, tipo a ATPase bombea- 
d ora de prótons, pode ser medida em experimentos de pntch-dW' 
pmg como uma corrente elétrica para fora da membrana pJasmáticd 
[verTópico 6.2 na Internet para uma descriçãode pak m h<hmipmg'l 
Um registro de patch damp de um protoplasto de célula-guarda 
tratado com a toxina fúngica fusiçocina, um atívador bem earacte- 
rizadu da ATPase da membrana plasmática, é mostrado na Figura 


RA 18,9 A abertura estomáfica segue à radiação folossin letiva mente ativa na 
superfície da folha A abertura estomáEka na superfície das folhas de 1 v.u fah 

i u Uivadas em casa de vegetação, medida pela abertura dn poro estomáÜco (A), segue de 
perto usmveis da radiação fatossinteticamente ativa (400700 nm) incidente sobre a mtha 

Lí, mdicando que a resposta à luz foi a dominante na regulação da abertura estomâlica 
(Sn vasta va eZeiger, 1995 a). 
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Respostas a luz azu 




Protopfastos no escuro 


Proiaplastos inti j me scí rn 
na luz azul 


F3GLTRA 18.10 A resposta dn estòmatíi ã hrz azul sob uma luz 
vermelha de fundo. Os estòmatos de uma epiderme Isolada de 
Q)P,rp,; r , i r í.fíír tvmunnb foram tratados com fluxo de fótons saturantes de 
\ u7 , ,/rnidha (linha vermelha). Em um tratamento paralelo, os 
estômatosilumiriados Cúrtl luz vermelha foram também iluminados 
i-mii luz a/ul conforme indicado pela seta (linha azul). O aumento na 
abêiiura eslomática. acima do nível alcançado na presença da hw 
vermelha saturantu indica que um sistema de lotor receptor diferente, 
elimulado peta luz azul, está mediando os aumentos adicionais na 
abertura iSchvvartz e Záger, 1984} 


1ÍU4A. Exposição à fusicocina estimula um corrente elétrica para 
fura, a qual é interrompida pelo ionóíoro de prótons carbonil cia- 
nido í/i-dorofenil-hidrazona (CCCP). Esse ionóforo de prótons tor¬ 
na a membrana piasmátíca altamente permeável a prótons, 
evitando a formação de um gradiente de prótons através da menv 
boina e acaba com o efluxo líquido de prótons, 

A relação entre obombeamentode prótons na membrana ptas- 
mática das célula-guarda e abertura estornatica é evidente a partir 
da observação de que a fusicocina estimula tanto a extrusão de 
prótons da célula-guarda quanto a abertura eslomática, e que o 
tCCF inibe a abertura estimulada pela fusicocina. Ü aumento nas 
tasa^ de bombea mento de prótons em função das taxas de tluén- 
da de luz azul (ver Figura 18,13) indica que taxas crescentes de 
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FIGURA 18,12 Intumesci mento de protopta&tos das células-guarda 
estimulado pela luz azul, {A) Na ausência de uma parede celular rígida, 
os protop fastos de cêlulas^guarda de cebola íAíham > 7'iu intumescem 
(3) Â luz azul estimula o intumesci mento dos pmtnplas tos de células- 
guarda de Vida jíifoi eo variada ta um inibidor da M ‘-.ATPase, inibe o 
intumesci menta A luz azul estimula a absorção de úms e de água nos 
protoplastos das células-guarda, o que. quando estas células estão 
intactas fornece a força mecânica para o aumento da abertura es toma tí ca 
(Ade Zeiqer v Hep ler 1977; lí segundo Àmodeo e cols,, 1992). 



1 "Jf.A. l&ll Espt-clro Jr iiç.m para □ abertura idiomática 
3 iinulada pela luz azul i-.uh luz dv lun lo vermelha) iK.ulssou l9,XrVi 


fótpns azuis na radiação solar que atinge a folha causam uma maior 
abertura eslomática. 

A relação próxima entre o número de (otons incidentes de lu/ 
azul, o bombea mento de prótons na membrana plasmutica da ce- 
lula-guarda e a abertura eslomática sugerem que a resposta dos 
estómalos á luz azul pode funcionar como um sensor do fluxo de 
íótons que atingem as células-guarda, 

Os pulsos de bj% azul aplicados sob uma luz vermelha saiu 
rantede fundo também estimulam urna corrente eletrica para tora 
dos protoplastos das ee lulas-guarda (ver Figura 18,I4B)> Ás medi¬ 
ções da acidiíi cação mostradas na Figura IS, 13 indicam que a cor 
rente elétrica para fora medida nos experimentos de pMt ihmtp e 
gerada - r nv prótons. 
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FíGURA 18.13 Acidifftaçãi■ de um mdo dc suspensão dt 
profnpicislo> de célul^s^guarda de Ura 'í?k estimulado pr>r um pulso de 
30 s de luz azul A ativação resulta da estimulação de uma H ATPase na 
membrana pjasmática pela luz azul e esta associada cnm o 
ínhunesdento do® protgpJastos fver Figura 18.12) (Shimazaki ecols., 
19861. 


As respostas a luz azul possuem cinética e lag times 
característicos 

Algumas das características das respostas a pulsos de luz azul 
destacam algumas propriedades importantes das respostas à luz 
azul: a persistência da resposta após o sinal luminoso ter sido des¬ 
ligado e um % Ume sígruficante separando o início do sinal lumi¬ 
noso e o começo da resposta. 

Em contraste com respostas fotossin té bicas típicas, que são ati¬ 
vadas rapidamente após o sinal de "luz ligada" e cessam quando a 
luz é desligada (ver, por exemplo, a Figura 7.13), as respostas ã luz 
azu] continuam na taxa máxima por vários minutos apôs a aplica¬ 
ção do pulso (ver Figura 1B.14BJ, Esta propriedade pode ser expli¬ 
cada pnr uma forma stsiülcgj ca mente Inativa dos receptores de luz 
wul que é convertida em uma forma ativa pela luz azul, com a 
forma ativa ««vertendo de modo lento aquela lisiologicamente ina- 
hva ,la a , llse " da da luz azul (Iino e cols., 1985). A taxa da resposta 
a um pulso de luz azul dependeria, assim, do tempo decorrido da 
conversão da íorma ativa para a inativa. 

Outra propriedade da resposta a pulsos de luz azul é o log 
Ç. cuja duração C de aproximadamente 25 s, tanto na resposta 

oela líí qU, l nt ° na C ‘ jrrL ' n,c clét & a P«r a fora estimulada 
pü.. lu/ azul (ver ftguras 18.13 e 18.14,. Esse tempo é provável- 

, , rrccessano para a cascata de transduçâo de sinal proceder 

do sitio fotorreceptor para a ATPase bombeado» de protomepara 

dÍEra í i dC Ç rôtons ^ Umes similares foramme- 

«fs: Sdísr aa * “* d » *>-»«"■* i» 

A 1U! azul! regula a, relves osm6 , iIas das <4 | ü , as ^ uatda 

te) e por meio da estimularv. j/F 1 ?” 8 f dcscrlt uameriorjrten- 

Antesde discutir tais resnnstac v? es , e dc solulos orgâniros. 

t.ns respostas a luz azul, serão brevemente des- 



(B) 



FIGURA 18.14 A ativação da FF-ATPaw na membrana plasmáíira de 
protoplastos das células-guarda por fuskocina e luz azul pode ser 
mensurada como uma corrente elétrica cm experimentos de ptítc/r donip 
(A) Corrente elétrica para fora (medida em picoamperes, pA) na 
membrana plasmãtka de um protoplasto de célula-guarda estimulado 
pc a ía toxina fúngica fuskocina, um ativador da H -ATPa&e A corrente é 
terminada pelo íonólcrade prótons CCCP (ca fbunél cianido m- 
dorofenil-hidrazona). (B) Corrente elétrica para fora na membrana 
prismática de um protoplasto de célula-guarda estimulado por um 
pulso de luz azul. Tais resultados indicam que a luz azul estimula a H - 
Ai Pa se (A segundo Serrano e cols., 19S8; B segundo Assmann e cols. r 
1985). 


cri tos os principais solutos osm o ti cu mente ativos nas células-guar¬ 
da. 

De acordo com o botânico Hugo von Mohl (1856), as altera¬ 
ções de turgor nas células-guarda fornecem a força mecânica para 
as mudanças na abertura estomática. O íísiologhta vegetal F.E. Loyd 
lançou, em 1908, a hipótese segundo a qual o turgor das células- 
guarda é regulado por alterações osmóticas resultantes de inter- 
corversões amido-açúcar, um conceito que levou a uma hipótese 
de amido-açúcar do movimento estornada'), A dfescoberfa, na dé¬ 
cada do 1960, das alterações da concentração de potássio nas célu¬ 
la s-gu arda conduziu a moderna teoria da osmorrejgjJação dessas 
células pelo potássio e seus íons de contrabalanço. 

A concentração de potássio nas células-guarda aumenta va¬ 
rias vezes quando os estômatos abrem: de 100 mM ( quando fe¬ 
chados, piara 4.00 a 800 miVI, quando abertos, dependendo da 
espécie vegetal e das condições experimentais. Essas grandes al¬ 
terações de concentração do íon potássio positiva mente carrega- 
dó São equilibradas eletricamente pelos ãnions C è malato-' 

(Figura 18.15A). E:m espécies do gênero AIlium, tais como cebola 
{Ailimtí cepa) f íons K’ são equilibrados apenas por Cl*. Na maio¬ 
ria das espécies, entretanto, os fluxos de potássio são equilibra- 
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^ p or quantidades variáveis de Cf e do ániun orgânico mafa- 

\S (Taíbott e cob,. Ü5BJ. a .. 

0 ion Cl é trazido para dentro das células-guarda durante j 

, lrfuw Jos t^tdmalos e expelido no fechamento. O maUto, por 

Jado. é sintetizado no d toso I da célula-guarda, em uma rota 
l ? MSta que utiliza esqueletos de carbono gerados pela hidróji- 
“~L árni j 0 (ver Figura IMS®. O conteúdo de malato das câu- 
H ' ^rda decresce durante o fechamento esl< >mí tico, porém ainda 
piasa ser esclarecido se o maJato é catabolízado na respiração 

SuüKondríai ou é expelido para o apoplasta 

0 potássio e o cloreto são trazidos para dentro das células- 
guarda via mecanismos de transporte secundário acionados peio 
"radiente de pofendal defcoquimico de H , Au h a operado pela 
^4* de prótons (ver Capítulo 6; já discutida neste capitulo. A 
extomo de prótons toma mais negativa a diferença de potencial 
.zj-lri através da membrana plasma ti ca da célula-guarda; hiper- 
^iriwçfieí. dependentes da luz, de até 30 m\ já foram registra* 
4 Alem disto, obombeainentode prótons gera um gradiente de 
pH de aproximadamente 0,3 a 1 unidade de pH. 

O componente elétrico do gradiente de prótons fornece a ror- 
:a operacional pars a absorção passiva de ions potássio peles ca¬ 
nais de potássio regulados pela voltagem (ver Capítulo 6) 
(Schroeder e eols-, 2001). Acredíta-se que o cloreto soja absorvido 
peio? canais de ãnions .Assim, a estimulação do bombeãmento de 
protons dependente da luz azul tem um papel fundamentei na 
smorTtgulaçãi durante cs movimentos es toma ticos dependen¬ 
tes da luz. 

Os ciffopiasios das : é! u las ■ gua rd a * ver F i gura 18.3 co n têm 
_ jr erâos de smidí com seu conteúdo de amido decrescendo 

U O 

durante a abertura estománca e aumentandi ■ durante o fecham en¬ 
te. O amido, um polímero de glicose de alto peso molecular e inso¬ 
lúvel não contribui para o potencial osmótíco das células; no 
«uamo, 5 hidrólise do amido em açúcares solúveis causa um de¬ 
créscimo no potência] osmótico tou um aumento na pressão os- 
nu 'tici i das células-guaida No processo írr. erso, a síntese do amido 
reduz a concentração de açúcar, resultando em um aumento do 
pienciaf osmótico da célula, que conforme prediz a hipótese 
amido-açúcar, está associado com o fechamento estomático. 

Com a descoberta do importante papel do potássio e seus con- 
tra-ions rta osmorregulação das céluksnguarda, a hipótese do açú- 
íar-amido não foi mais considerada importante (Outlaw, 1983). 
-ntretanto, estudos recentes, d esc n tos na próxima seção, têm ca- 
^ck-nzado uma importante c^monegulalòria da>cákilas-guar- 
da, onde a sacarose é o soluto osmoticamente ativo dominante 

* tâC3rose e um soluto osmoticamente ativo nas ce lulas- 
guarda 

tstudcís do curso diário dos mov imentos estomáticos em :o 
inis intactas mostram que o conteúdo de potássio nas cèlulas-guar- 
a * em paralelo com a abertura esíomátíca no inicio da 

n decresce nr- inicio da tarde sob condições nas quais a 

abertura continua a aumentar. O conteúdo de sacarose das célu- 
^-guarda aumenta lentamente pela manhã, porém, com o efluxo 
* potássio, a sacarose turna-se o soluto osmoticamente ativo do 
■-^.çr.re eo fechamento estomãtico no íinal do dia è acompanha- 
^ P' .‘t um decréscimo no conteúdo de sacarose na- célula.- guarda 

iqura 18.16) (Talboit e Zèiger. lúurçí 


Essa* característica* usmorreguladoras indicam que a abertu¬ 
ra dos eslómatos está associada piimariameníe à absorção de K* e 
o fechamento, a um decréscimo no conteúdo de sacana fver Fi¬ 
gura 18.Í6). A necessidade de faxes distintas de oOTvoiregulaçSo 
dominadas por potássio e sacan *se não está esclarecida, p-rém ela 
pode estar associada a aspectos reguladores da função t.-stomãtica, 
O potássio pode ser o soluto pretendo para a consistente abertura 
diária, que ocorre cc*ro o nascer do - -! A rast da ^car ** p de 
estar associada com a coordenação dos mov imentos estomáticos 
na epiderme ás taxas de fotassmteâe nu mesofilo. 

*De onde são originado? os solutos osm oticamente ativos? F f - 
ram identificadas quatp» rotas metabólicas disfeas, as qua ís pe¬ 
dem suprir as células-guárda com solutes < sir oticamente atives 
• ver Figura 1813): 

1, A absorção de K* e O* acoplados ã biossíntese de maíato : . 

2. A produção de sacar - a partir da hidfodse •: smide 

3, A produção de sacarose p*la fixação f.tr.^tr.fot-ca do eait«> 
no nos doroplastos das células-guarda. 

4. A absorção da sacarose appplástica gerada pela fotossíntese 
do mesofilo. 

Dependendo ias condições ambientais uma . u várias rotas 
podem ser ativadas, Pc r exemplo, a abertura este mitica, estimula- 
da pela luz vermelha em epidermes isoladas, depende exdusiva- 
mente da sacarose gerada pela íotossiniese das célubs-guarda, sem 
absorção deteciá’.^! de K\ As .:mar r >m rreguAdvras rs- 
denn ser seletiva mente ar vaias s r i:feren:es : r;::A- exper¬ 
imentais (ver Tópico H £.1 ris Internet.' Estudos recente-estão 
começando a desvendar os mistérios da osmorregulsção das célu- 
ías-guarda em folhas intactas (Dieírich e cote., 2CÕ1). 

FOTORRECEPTORES DE LUZ AZUL 

Experimenh -s conduzidos por Charles Danvín e seu filho Fran* 
eis no século XDÍ determinaram que o sitio da foíorrçcepção ro 
fototrc pismo estimulado pefo luz azul estã no ápice dc c. : tevpn.-: 
As primaras hipóteses sobre cs foiorrecepiores de 3uz az ui :emra* 
ram-se nos carotenóídes e nas flavinas (para uma abordagem his- 
tónea das pesqui^s iniciais sobre os foiorreceptôies de luz azul 
r o Tópico 18^ na Internet). Mesmo com os grandes es: k s 
de pesquisa ate o inicio da década de Í990 não houve avanços 
significativos no sen fido da identificação do fotoneceptonte de luz 
azul No caso du tdtotropisnso e da .inibição do alongamento d. 
caule, o progresso resultou da identificação de mutantes para jjes- 
pi staS’Chi5've j Ay azul e • ■ subsequente isolamer.: • c> re e- 
vante. 

A clonagem do gene tevou a idennhcaçãó e j caracterização 
da proteína codifiada por ete. \oca> • da.- c-, iuia-guardc; car - 
tenõÊde zeáxantma foi postulado como o aomõmo de um rotor- 
receptor de luz azul, enquanto a identidade da apoprotema 
permanece desconhecida Para uma díscusAio detalhada da> dste- 
rença> básicas entre fotofiecéptorés carotenõides e flavinas ver o 
Tópico 18.3 na internet \fo próxima seção serão descriic> -> 
futomeceptoíi> assisdadio com as resp« stas ã azul cripta: - 
mus, iototiupiiias e zeaxantina. 
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FíGüRA 18-15 Irvs ruiasdc usmorregubção distintas nas 
* .jiiks-guarda As setas escuras identificam os principais passos 
de " ll ^’' r,lL] levam £l acumuJaçáò;-íJe solutas 
.wjnoticanwnte ativos w células guarda (A) Potássio c seus 
■ intra-ions. Potássio o cloro sâo absorvidos cm um processo de 
rrii^portc síoi^lário operado por um gradiente de prótons; 

' h \ 01 , formão .i partir da hidrólise do amido. (B) Acumulação 
] !^carosc a partir da hidrólise do amido (C) Acumulação de 
. K a partir da fixação fotossintétira do carbono, A possível 
assintíkáo da sacamso «ipoplástiu é também indicada (TaJbuti e 

Zeígér, ííW 


05 criptocromos estão envolvidos na inibição do 
alongamento do caule 

11 mutante íii/4 de Arabidopsis não mostra a inibição do alotv 
camento do hipocotiln, estimulada pela luz azul e já descrita neste 
capítulo. Como resultado desse defeito genético, as plantas Itif4 
mostram hipocótfc alongados, quando irradiadas com luz azul 
0 isolamento do gene HY4 mostrou que de codifica uma proteína 
di- 75 kDa com uma homologia de sequência sígnificante ao DNA 
microbial fotoliase, uma enzima ativada pela luz azul que repara 
dimi-Fos de pirimidina, em DNA formado como resultado da ex¬ 
posição à radiação ultra violeta (Ahmad eCashmoreJ993j. Em vista 
dessa similaridade de sequência, a proteína hy4, mais tarde rede- 
nominada cripto cromo 1 (cryl), foi proposta como um fotorrecep- 
lor de luz azul responsável pela mediação da inibição do 
alongamento do caule. 

As folnliases são pigmentos proteicos que contêm uma fia vi- 
na ade nina dinudeotídeo fFAD; ver Figura 11.2B) e uma p te riria. 
Aspterinas, derivadas da pteridina, absorvem luze em geral fun¬ 
cionam como pigmentos em insetos., peixes e aves (ver Capítulo 
\2 f para a estrutura da pterina). Quando expressa em E$cih’riáiu 
ffl/i, a proteína cryl liga FAD e uma pterina, mas não apresenta 
atividade de fotoliase. Não há informação disponível sobre os 
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r ^ ^ ^ Curso diário ü.is mudanças na .íborturo esuxnâkica e 
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FIGURA 13,17 A luz azul estimula a acumulação de anlodaninas IA) 
r a inibição do alongamento do caule (B) em plântulas transgénicas e 
mutantes dç Arabidnpw- Os gráficos de barra mostram um fenótipo 
Iransgênicn superexpressando o gene que codifica o CRYl ÍCRYl OE), o 
lipn selvagem (WT ) c m mutante* cryl. A resposta melhorada à lu/ azul, 
da planta tramsgénica superexpressando o gene que codifica C RYl, 
demonstra o importante papel deste produto génico na estimulação da 
bíossintese de an turfa nina e inibição do alongamento do caule (Ahmad 
ecok, 1993) 


cromóforo(s) ligado(s) ao cryl uj i ivo ou sobre a natureza das rea¬ 
ções lotoquí micas envoh endo o cryl, que iniciaria a postulada cas- 
cata de transdução sensória I, mediadora das várias respostas à luz 
azul mediadas pelo erv 1. 

A evidência mais importante para o papel da crvl na inibição 
do alongamento do caule, mediada pela luz azul, vem de estudos 
com superexpressão. A superexpressão da proteína CRYI em plan¬ 
tas de tabaco tmnsgénico ou Ambidopsis resulta em uma inibição 
mais forte do alongamento do hipocòtilo estimulada pela luz azul 
do que a verificàdS no tipo selvagem, bem como um aumento na 
produção de antocianinas, outra resposta á luz azul (Figura 18.17). 
Assim, a superexpressão de CR\ 1 causou um aumento na sensibi¬ 
lidade á luz azul nas plantas transgeniças, Outras respostas ã luz: 
azul, tais como o íotutropismo e os nun imenhes estomátiens, pare¬ 
cem ser normais no leno tipo mutante cryl. 

L. m segundo produto gênico homólogo a CRY1 , denominado 
CRY2, fui isolado em ÀrabiâQpsis (Lm, 21X10). Ambos, CKY1 eCRY2 / 
parecem estar presentes em todo o reino vegetal. Uma importante 
diferença entre eles é que o CRY2 e rapída mente degradado na 
luz, enquanto o CRY] é estável nas plântulas cultivadas no escuro. 

Plantas transgeniças que super expressam o gene que codifi¬ 
ca CKY2, mostram um pequeno aumento da inibição do alonga¬ 
mento do hipocòtiln, indicando que, diferentemente de CR\ ! 
CRY2 não tem um papel importante ria inibição do alongamento 
do caule. Por outro lado. as plantas transgeniças que superex- 
pressam o gene que codifica CRY2 mostram um grande aumento 
na expansão dos cotilédones estimulado péla luz a/ut, mais uma 
resposta â luz azul. Além disto, foi demonstrado o envotv imentu 
de CRY1 no ajuste do relógio dreadiano em Âmhiã&psis (ver Ca- 
pítulo 17) e ambos, C JíYI e CRY2, participam da indução do llo- 
■ esc imentu (ver Capítulo 24) I fomólogos do criptocromo foram 
demonstrados na regulação do reltffiio dreadiano em Dmoyhihi 
ratos e humanos, 
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Aí fototropinas estào envolvidas no fototropismo e no 
movimento dos doroplastos 

Alguns iiiis mutanlcs de \mbídopsh recentemente isolados, 
deficientes no íoiolTOpismo do bipocóMlo dependente da Iuz azul, 
tem fornecido váliosas infoimiçõcs sobre os eventos celulares que 
precedem o dobramento. Um desses mutantes, o mutante uphj 
(fJOnpKototmpic /fypOCoty!)/ foi determinado como geneticamente 
independente do mutante iij/4 fcn/1) já discutidos o mu ta n te iiphl 
não possui a resposta íototrópica do hipocótilo, porém apresenta 
inibição do àlóiigãirieiífô do hipocótilo estimulada pela luz azul 
normal enquanto o h\}4 leni o fenótipo reverso- O gene nphl foi 
recai tem ente rede nomi nado pitai! e a proteína codificada por ele 
recebeu o nome de fototrapina {Bríggs e Christíe, 2002). 

A metade C- terminal da fototropma é uma quinase sen na/ 
treonina. A metade M-terminal contém dois domínios repetidos, 
de a prox i m a d a me n te I f HJ a m i n oác rd os cad a r q u e possu e m si mi fa - 
ridádes de seqüénda com outras proteínas envolvidas na sinaliza¬ 
ção em bactérias e mamíferos. Proteínas com similaridade de 
seqíiência com p N terminal da fototropina ligam-se a co-fatores 
de flavrna. Tais proteínas sào sensores de oxigénio em Erfwndihi 
coli e Âttitjacler e sensores de voltagem em canais de potássio de 
Drosoplub e vertebrados. 

Quando expresso em células de m se los, a metade N-terminal 
d a fo t> I ro pí n a I íga -se a m c in on uc I eo t ídeos d e fia v i na (FM N) (v e r 
Figura 11.2B e Insaio 13.2 na Internet) e mostra uma reação de 
autofosforilaçãodependente da luz azul. Essa reação se parece com 
a fosforílação, dependente da luz azul de uma proteína de mem¬ 
brana encontrada nas regiões de crescimento de plántulas estiola¬ 
das. 

Ü genoma de Antbhlopsis contem um segundo gene, p/w/2, o 
qual está relacionado com o photl. O mutante pholl não apresenta 
0 lototTopismo do hipocótilo em resposta à luz azul de baixa in¬ 
tensidade Í0,(J1 a ] pmol m ■' s - porém mantém a resposta foto- 
tropica a intensidades mais elevadas (1 a 10 pmol nr : s -1 ), O mutante 
piieí2 tem uma resposta íototrópica normal mas o mutante duplo 
pijüO /p/ini2 mostra-se severamente danificado tanto em baixa quan- 
lo em alta intensidade. Esses dados indicam que plwtl e photl es¬ 
tai} envolvidos nas respostas fototrópicas, com <> phot2 funcionando 
em altas taxas de fluência luminosa. 


Aforamento dos doroplastos ativado pela luz azul As ti 
miaram uma característica adaptativa que pode alterar a dí- 
- i intracelular de seus doroplastos, a fim de controlar a ab< 
Ç3ade lu/ e prevenir o dano causado pelo excesso de luz (ver Fm 
Li ° ^ P l CtT0 d ? aÇã0 para 0 movimento dos doroplastos at 

ES22? T *9* «n» »«• 4— ? 

- I Quando a radiaçao incidente é fraca, os doroplastos acur 

"to™ 2SS? f r-° r e inle,i " d,s »“*■ * “*» 

KtSoSC’*’' ” Fig “" 95Bl ——» 

Sob luz Sorte, os doroplastos movem-se nara ac mrii&ffi 

2£?r«t 9*!“*. s t* 

de luz. Estude» ruceiiu- *' ml ? ln "‘ Mndo ‘ leV5 '' t:,rn '". a absor. 

mutante photl têm a rtsDosta d"* ^ ® cé,ulas do mesofilo 

áSÍ;SlS a m3S r â0 ■ respe 

as cuuias do duplo mutante uhon /nhnn * 
n m as respostas de acumulaçac >pu evitação (Sakai ecols., 20< 


Tais resultados indicam que o phot2 desempenha um papel m 
tente na respost^ de evitação e que ambos, píwtl ç phol2, cont 
em para a resposta de acumulação. r rn ° u ' 

O carotenóide zeaxantina intermedeia a fotorreceocà 
luz azul nas células-guarda ~ 0 ^ 

O ca ro tenói de zea x a n ti n a te m sido í m p I ícad o comc u ■. f, ^ 
ceptor na abertura estomãtica estimulada pela luz azul Dos 
tulos 7 e 9, sabe-se que a zeaxantina é um dos três componentesd 
ciclo da xantofila dos doroplastos, o qual protege os pigmentei 
íolossintéticos do excesso de energia de excitação. NascéluL-^ua 5 
da, entretanto, as alterações no conteúdo de zeaxantina, mC v ' 
ção da radiaçao incidente, são diferentes das mudanças nas cvluU 
do mesofilo (Figura 18.18). 

Fm plantas de sol tais como Vkmfabii, a acumulação de aj (V 
xantina no mesofilo inicia por volta de 200 ptnol m - s‘ E ç nâo ^ 
possível detectar a zeaxantina pela manhã ou ã tarde, Por outro 
lado, o conteúdo de zeaxantina nas células-guarda segue muito de 
perto a radiação solar incidente na superfície da folha ao longo do 
dia e é quase linearmente proporcional ao fluxo incidente de fi> 
tons pela manhã ou ã tarde. Várias características importantes dos 
doroplastos das células-guarda indicam que a função primaria 
destes é a transdução sensória! e não a fixação do carbono (Zeiger 
e cols., 2002). 

Fortes evidencias indicam que a zeaxantia é um fotorreceplor 
d e I uz azul nas cél u 1 as-gu a rd a: 

* O espectro de absorção da zeaxantina (Figura 18.19) aproxi- 
ma-se muito do espectro de ação pam a abertura estomática 
estimulada pela luz azul (ver Figura 18.11). 

• Nos cursos diários da abertura estomática em folhas intactas 
cultivadas em casa de vegetação, a radiação incidente, o con¬ 
teúdo de zeaxantina das cétuias-guarda e as aberturas esto- 
m áticas estão intima mente relacionados (ver Figura 18.18). 

• A sen si bili da de à 1 uz azu I da s célu las-gu a rd a a u men t a e m fun¬ 
ção de sua concentração de zeaxantina. Experimentalmente, 
a concentração de zeaxantina nas células-guarda pode ser va¬ 
riada com aumentos da taxa de fluência de luz vermelha. 
Quando as células-guarda de epidermes isoladas iluminadas 
com taxas de fluência cada vez maiores de luz vermelha são 
expostas à luz azul, a abertura estomática estimulada pela lu/ 
azul resultante é lineaímente relacionada á taxa de fluência 
da irradiação de fundo com luz vermelha (ver o tratamento 
do tipo selvagem na Figura 18.20} e ao conteúdo de zeaxanti- 
na (S ri vas ta va e Zéiger, 1995b), A mesma relação entre a lu/ 
vermelha de fundo, conteúdo de zeaxantina e sensibilidade à 
luz azul loi detectada no fototropismo estimulado pela íl# 
em coleóptilos de milho (ver Tópico 13.4 na Internet). 

* A abertura estomática estimulada pela luz azul é complete- 
mente inibida por 3mM de ditiofreitol (DTT), e â inibição é 
dependente da concentração. A formação de zeaxantina è bit' - 
queada pelo DTF, um agente redutor que reduz as ligações s - 
S a grupos -SH e inibem efetivamente a enzima que converte 
a viola xantina em zeaxantina. A especificidade da inibição dJ 
abertura estomãtica estimulada pela luz azul pelo Dí I e sua 
dependência na concentração indicam que a zeaxantina da> 
células-guarda e necessária para a resposta estomática à luz 
azul. 
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FIGURA IS. 18 0 conteúdo de zeaxanlina das eéltilas-guarda segue de 
perto à radiação fotossinfaeüqamene adva e as aberturas estomáticas, (A) 
Curso diário da radiarão fntossinteticamente ativa que atinge a 
superfície da folha e do conteúdo de zeaxantina das células-guarda e 
células do mesofüo de folhas de Weiafabfi cultivadas em casa de 
vegetação. As áreas brancas dentro do gráfico salientam a sensibilidade 
contratante do rido da xantofíla nos rforopíastos do mesofílo e das 
células-guarda sob as baixas trradiáncías que prevalecem no inicio e no 
imril do dia. (B) Aberturas estomáticas nas mesmas folhas utilizadas 
para .i medição do conteúdo celular de zeaxanHna (Srívastava u Zeiger, 
(995a). 



f lGUftA 18,19 O espectro de absorção da zeaxântma em efemol 
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FIGURA 13.20 Kespostas estomáticas ã ]tii azul nos tipos selvagem e 
iipql, um mutante de Mfthirfopsii que nâo apresenta zeaxantina. 
Estòmatos de epiderme isolada foram irradiados com luz vermelha por 
duas horas, e 20 pmol nr : s' ; de luz azul foram adicionados por uma 
hora adicional. A abertura estnmática no tipo selvagem è proporcional 
às taxas de fluência da luz vermelha de fundo. Por outro lado, os 
esto mu tos do «jnjI não têm esta resposta e mostraram uma abertura 
reduzida sob luz azul e vermelha, provavelmente mediada pela 
íolossíntese das células-guarda i Frechilla e cnk. 1909). 


* Ma espécie CAM facultativa Mtwi/bn/flrttoíKMf cpi/sfdWiiiMni 
(ver Capítulos S e 25), a acumulação de sal altera o metabolis¬ 
mo do modo C- para CAM No modo C, os estorna.tos acu¬ 
mulam zeaxanHna e mostram a resposta ã luz azul A indução 
do CAM inibe a capacidade da células-guarda de acumular 
zeaxantina e responder à luz azul (Tallman e coJs., 19 L >7). 

A resposta à tuz azul do mutante nptjl de Arabídopsis, O mu¬ 
tante upifl (do inglês, ím-photwhmictii ijaettching) de ArrtMfopsís 
possui uma lesão genética na enzima que converte a violaxantina 
em zeaxantina (ver Figura 18.21) (Niyogi e cob„ 1998), Devido a 
essa mutação, nem os cloro pias tos da> células dó mesofílo nem os 
das células-guarda do iipi/I acumulam zeaxantina (Frechilla e coJs.. 
1999). A existência deste mutante tomou possível testar i hipótese 
da zeaxantina com ce lulas-guarda onde a acumulação da zeaxaiv 
tina está geneticamente bloqueada. 

Urna vez que a fotossíntese nos do roplastes das células-guar¬ 
da é estimulada pela luz azul [ver Figura 18JE1), um teste adequa¬ 
do para a resposta á luz azul no mutante npql sem zeaxantina 
necessita de um delineamento experimental certificando que qual¬ 
quer resposta observada para a luz azul seja específica paru a luz 
azul e não mediada pela fotossintese. Conforme Foi discutido, o 
espectro de ação fornece um teste convincente da espealicadade, 
porém a determinação do espectro de aça o e demorada e trabalhosa. 
Outra opção e testar o aumento da sensibilidade à luz azul 
pela luz vermelha de fundo, uma característica específica dos mo¬ 
vimentes estomáticos estimulados pela luz azul (Assmann, 1988)., 
discutida anteriormente. Em experimentos lestando o aumento da 
resposta a luz azul no nptft peia luz vermelha de fundo, o estóma- 
to sem zeaxantina mostrou aberturas próximas á linha base m 
resposta ã luz azul ou vermelha, operadas pela hotossintosc das 
CéluJas-gUardà, e deixaram de mostrar qualquer aumento na rv,- 
posta à luz azul. 
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FIGURA 18,21 Uma cascata de transdução sensoriai da abertura estomárica estimulada pela luz azul. 


A estreita relação entre a radiação solar incidente e o conte 

do de zeaxantina das cé lulas-guarda, alem do papel da zeaxantii 

na fotürr ecepçao da luz azul, sugerem que o componente de li 

azul da resposta estomática à luz funciona como um sensor cii 

hga a abertura estomática ao iluxo incidente de fótons na super 

f£É 1 ? Cmp r te fotossintético, por outro lado. poder 

S Z ÍST? r 5püS ‘, a eStal t tóa Com as ^MS fotossi 

lctlca£ meSDhlo (ver Capitulo 9), 

\l“TT n r,t1 ! Ph0 ! 2 '‘ ã ,° ' if " CS “" n fl ablrtur “ pe 

“ ° á " duplo pM 1 ffaa não co 

camTfStoíonf 3 ÍKín0Shi,a e mh " 2001 >- dAobertas^mp 

S p ? rt ‘ Spüsía t1us a luz azul {Fiou 

ff» 

cl regula dor em estádios tard ios d a casca ta de iransdução^ensoí? 


TRANSDUÇÃO D£ SINAL 

As cascatas de transdução sensória I para as respostas a luz 
azul englobam a seqüência de eventos que ligam a absorção iniciai 
da luz azul por um cromóforo e ã expressão final das respostas a 
luz azul, tais como a abertura estomática e o fototropisnm 
seção, será discutida a informação disponível sobre as cascatas de 
tcánsdução de sinal para os criptocromos, fototrapínase zeaxantina. 

Os criptocromos se acumulam no núcleo 

A similaridade de sequência do erv 1 e crv2 para íotoliase sie 
gere que, assim como a foto li ase, os criptocromos iniciam suas cas¬ 
catas de transduçâo de sinal pela redução de um eromótoro de 
fia vi na pela luz, bem como a subsequente reação de transferência 
de elétrons para um aceptor de elétrons (ver Figura 11 2), Entre¬ 
tanto, não hã evidência experimental para uni envolvimento do 
cryl ou cry2 nas reaçdes redox. 
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Pítmios recentes têm ámommâú que o cryl e, em uma mé- 
>vtensâO, o erj I atúriiulãin-se no núcleo, sugerindo que am- 
! 1<ir ' rril .|einas podem estai envolvidas tia regulação da exprepo 
Porem parte da ação do criptocromo m resposta ã luz azul 
^ ‘" l , 1K - orrcr no citoplasma, porque um dos primeiros defeitos 
w'-i idos nas p lã titulas mu tentes cryl ò a ativação defeituosa dos 
" ' Je ànion na membrana pia sm ática» Alem disto, foi demons- 
^ ;Z.Jo LTV 1 ecrv2 interagem com o fitocromo A in vivo e são 
Mofados peto íitocromo A in vitro (ver Capítulo 17 e o Ensaio 

1S.3 na internet), 

A fototropina se liga FMN 

Conforme discutido anleriormenle, os produtos dos genes 
o ^í/rflí? expressos in vitro ligam-se ao FMN e sofrem uma 
íolofosforilacão em resposta à luz azul Estudos espcctroscôpicos 
recentes mostraram que as mudanças espectrais, induzidas pela 
luz azul, do FMN ligado à fototropina lembram aquelas típicas da 
ligação do FMN 1 a um resíduo de cisteína da fototropina (Figura 
|s.22; ver também o Ensaio 18.2 na Internet) (Swartz e cok, 20Q1). 
lã reação é revertida por um tratamento do escuro. 

f-sses resultados sugerem que a irradiação azul do FM NU iga- 
,JoS proteína em células intactas provoca uma alteração na confor¬ 
mação da fototropina, que dispara a autofosforilação e inicia a 
cascata de transdução de sinal Os eventos celulares que seguem a 
j u tofos íori laça l> perma nee em desconlieríd os. 

A análise de alta resolução das alterações na taxa de cresci¬ 
mento mediando a inibição do alongamento do hipocótilo pela luz 
azul tem fornecido valiosas informações sobre as interações entre 
a fototropina, cryl, cry2, e o fitocromo phyA (Parks e pois., 2Ü01), 
Após um retardo de 30 segundos, plánhilas do tipo selvagem de 
Arflí)ijií>;js/s tratadas com luz azul reduzem as taxas de alongamen¬ 
to durante os primeiros 30 minutos, e então continuam a crescer 
lenta mente por vários dias (Figura 18,23). 

As análises da mesma resposta em mutantes p/jtff I, tttjl, a \jl 
ryiuíÁ mostraram que a supressão do alongamento do caule pela 
luz azul durante o desestiolamento das plân tuias è iniciado pelo 
pliíJíl, com in/l e em uma extensão limitada o cryl, modulando a 
resposta após 30 minutos. A taxa lenta de crescimento dos caules 
nasplantulas tratadas com luz azul é, prima ria mente, um resulta-; 
d» da ação persistente du erv I e esta é a razão pela qual <^ mutan- 
lirs, ' ri d de ArjíbfdiPpsfs mostram um hipocótilo longo, comparado 
Cü,n 0 hipocótilo curto do tipo selvagem. Há também uma função 



Luz 


Escura 



w . Forma proposta da formação da ligação do FMN è u 

i U cis ^ na d* u ma proteína du fqtotrcipLna sob irradiação de II 
m-' * ^ *• ^ representa in um doador acepiur de nrôtoiiS riaoridentiftt 
■ ÊS& v Christie, 20D2) 



FIGURA 1S.23 < ascaiu de tiMnsduçàn -enseri il da inibição do 
alongamento du i. atile estimulada pela luz azul em ArtfMfyBtf. Taxas de 
alongamento no escuro <0,2? mm Ir 1 ) foram normalizadas para 1. Após 
30 segundos do inicio da irradiação com luz azul, as taxas de 
crescimento foram reduzidas, aproximando-se de zero em 3t) minutos, 
continuando a crescer de forma muito lenta por vários dias. Se a luz azul 
for aplicada a um mutantepJintí, o crescimento no escuro nãoé alterado 
pelos primeiros 30 minutos, indicando que a inibição do alonga mentí) 
nesse período de tempo está sob controle da fototropina. Experimento* 
similares com mutante* m/1, md, e p/ryA indicam que os respectivos 
produtos génicos controlam as taxas de alongamento em estádios 
tardios [Parks ecols., 2001). 


para o fitocromo A, pulo menos no* estádios iniciais do crescimen¬ 
to regulado pela luz azul, pois a inibição do crescimento não pro¬ 
gride normal mente nos mutantes pln/A, 

A ísomerização da zeaxantina pode dar inido á cascata 
que medeia a abertura estomatica estimulada pela luz 
azul 


Vãrías etapas importantes na cascata cie transdução sensó¬ 
ria!, para a abertura es tom ática estimulada pela luz azul já foram 
caracterizadas (ver Figura 18.21). OC-ter minai da HATPase (ver 
Figura 6.15) possui um domínio auto-inibítõrio que regula a ati¬ 
vidade da enzima. Se tal domínio auto-inibitório for removido 
experimental mente por uma profôase, a HvATPase torna-se 
ímwrsivehmwk* tüivmlth Acredita-se que o domínio auto-iní- 
bi torto do C-terminal reduza a ato idade da enzima pelo blo¬ 
quea mento do sitio catalítico. Por outro lado. a íusieocma 
parece ativar a enzima pelo deslocamento do domínio auto- 
inibitório para longe do sítio cataitlico, 

Nó momento da irradiação com a luz azul a I P ATI Vise 
mostra um k . menor para o ATP e uma maioi \ max (ver 
Capítulo 6), indicando que a luz azul ativa a l-P \TPase. A 
ativação da enzima envolve a fnsforiluçao de resíduos de 
ser i na e Iminina do doimmo C-terminal da IP \l Pa se tki- 
n os luta e Shimazaki, IW). Q hnmbçiimentn de protons e a 
iberturu esiumálka- estimulados pela luz az.nl são inibidos 
por inibidores das quinases proteicas, as quais podem blo 
quear a fosforilação da 11 1 ATPasiv Assim como com a fusi- 
Cócina, a fosforilação do domínio C-terminal parece também 
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deslocar i> domínio auto-inibitório tio l -terminai ílo mEío catalí¬ 
tico tia enzima. 

Uma proteína 14-3-3 foi detectada ligánda-aé ao C-terminal 
fòsforilado da H*ÀTPase da celula-guarda. porem nao ao a in.il li 
não-fosíonlado. A família depfoteinas 14-3-0 foi original monte des¬ 
coberta em tecido cerebral, sendo lormada por proteínas regula- 
dor.iv de ocorrência generalizada nos organismos eucariontes. Nas 
plantas, as proteínas 14-3-3 regulam a transcrição ligando-se a ati- 
vadores na núcleo e regulam enzimas metabólicas tais como a ni¬ 
trato redutase. 

Somente uma de quatro isofonnas da 14-o-o encontradas nas 
ee br las-guarda liga-se a FRATFase, de forma que a ligação pare¬ 
ce ser específica (Emi e cols., 2001). A mesma isoforma 14-3-3 se 
li g (1 ã f-hUTase das cc lulas-guarda cm resposta tanto ã íusicocí- 
na quanto aos tratamentos com luz. azul A proteína 14-3-3 pare¬ 
ce dissociar-se da H ATPase quando da desfosforílação do 
domínio C-terminal. 

As taxas de bombea mento de prótons das células-guarda au¬ 
mentam com a taxa de fluência da luz azul (ver Figura 1843), en¬ 
quanto o gradiente detroquímico gerado peta bomba de prótons 
governa a absorção de lons para dentro das células-guarda, au¬ 
mentando o turgor ea abertura estomática mediada pelo titrgor 
Vistos em conjunto, esses passos definem as principais etapas na 
transdução sensorial ligando a ativação de uma quinase protéíca 
serina/trconma pela luz azul e a abertura estornahca estimulada 
peia luz azul (ver Figura 1821), 

A hipótese da zeaxantina postula que a sua excitação na por¬ 
ção da antena dos doroplastos das células-guarda peia luz azul dá 
início á cascata de transdução de sensória! que ativa a quinase se- 
rí na,' treonina no citosoL A isomerização é a reação fotoquímica 
predominante dos carotenóides, de forma que a luz azul isomeri- 
zaria a zeaxantina, enquanto alteração da conformação iniciaria a 
cascata de tránsduçâa 


A reversão peio luz verde da abertura estimulada pela luz 
azul. Uma reversão, pela luz verde, da abertura ostomãtica esti¬ 
mulada peta luz azui foi recentemente descoberta. Os estómatos 
cm epidermes isoladas abrem em resposta a uni pulso de luz azul 
de 3U s (Figura 1824), porém a abertura não é observada se o pulso 
de luz azul é seguido por um pulso de luz verde. A abertura é 
restabelecida se o pulso de luz verde for seguido de um segundo 
pulso de luz azul, em uma resposta análoga á reversibilidade ver¬ 
melho/vermelho-distante das respostas do fitocruimi (FrechilJa e 
cols, r 2000). 

A resposta de reversibilidade azul/verde foi registrada nos 
estomatos de várias espécies e no fototropismo do coleõptilo esti¬ 
mulado pela kiz azul (ver Ensaio 18.4 na Internet). O papel da 
reversão azul/verde dos movimentos estomãticos sob condições 
naturais amda necessita ser estabelecido, mas poderia estar reiacb 
onado a percepção das condições ambientais, tais como sol e som- 


**2? dC X ti Para a reve[Sà0 - "o verde, da abertura 
timulada pda luz azul mostra um máximo em 540 nm e dois o 

'^Srnmí ™ *X3S3S 

™ n de envolvimento de fitocromo uu clorofilas n 
resposta. O espectro de açao é, por outro lado, incriv elmente s 
ar ao espectro de ação para a abertura estomátíca estimulada. 
a aLíu (ver ^gura 18.11), mas deslocado para o vermelho (de 

'"«* * » d *> « 5 

P LUT °) P i)!r aproKiç^damente C J(J nm, 



FIGURA 18.24 Reversibilidade azul/verde dos movimentos 
cromáticos. Os estômatos abrem-se quando iluminados com um pulsa 
de 30 s de luz azul (1800 mmol m ; s') sub uma luz vermelha contínua 
de fundo (120 mmol m- s : ). Lm pulso de luz verde (3600 mm o! m- 5 ' 1 
aplicado após 0 pulso de luz azul bloqueia a resposta à luz ãzul,e a 
abertura é retomada quando um segundo pulso de luz azul è aplicado 
após o pulso de luz verde (Frechllia e cok., 2000 ), 


Tais deslocamentos espectrais para 0 vermelho foram obser¬ 
vados quando da isomerização dos carotenóides em um ambiente 
proteico (vero Ensaio 18.4 na Internei). Em vesículas reconstitu¬ 
ídas contendo a proteína de ligação da clorofila tt/b e as xanlofilas 
zeaxantina, violaxantina e neoxnntina, 0 espectro reversível de ab¬ 
sorção azul/verde é associado com a isomerização da zeaxamina. 

A reversão azul/verde dos movimentos esto má ticos e as alte¬ 
rações no espectro de absorção evocadas pela luz azui e verde su¬ 
gerem que um isòmero fratís da zeaxantina, fisiológica mente 
inativo, é convertido a um isòmero ci$ pela luz azul, e a isomeriza- 
çâo inicia a cascata de transdução sensorial. Dados disponíveis 
sugerem que a luz verde converte 0 isòmero cíü na turma írw jí 
fisiológica mente inativa e, assim, reverte o sinal estimulado polo 
luz azul. Resultados de um estudo anterior indicam 0 i rida que 
após um pulso azul, a forma às lenta mente reverte a forma frrw? 
no escuro (tino e cols., 1985). 

O eido da xantofila confere plasticidade ás respostas 
estomátícas à luz 

A concentração de zeaxanfma nas células-guarda varia com a 
atividade do ciclo da xantoíiia, A enzima que converte >1 violaxan- 
tina em zeaxantina é uma proteína integrai do tilacóide que apre¬ 
senta um pH ótimo em 5,2 fVamamoto, F-Cti). A aciditícaçao Je 
pH do lume estimula a formação da zeaxantina, enquanto a alcali- 
nizaçãó do lume favorece a formação da violaxantína. 

O pf I do lume depende dos níveis de radiação fótossíntetica- 
rnente ativa incidente (mais efetiva nos comprimentos de onda do 
azul e do vermelho; ver Capítulo 7), e da taxa de síntese de ATR; 
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,, o grad tente de p! l através dn tilacóíde. Assim, a ativt- 

TX tetiUmlética no cloropiasto da eélula-gusrda, pB dn lume, 
vntetiJrt de zeaxantinn, sensibilidade ã luz azul e abertura esto- 
nuitica estão i nimiamente ligados 


'Wuinas das propriedades únicas dos clorophstos das cêlu- 
, _ tU ^ parecem ser otimamente adaptadas para a sua função 
^ tnsdpçao sensória! Comparados aos seus equivalentes do 
InWfilft os dordplastos das céíulasrguaida são enriquecidos em 
- itossistema t e possuem taxas de transporte de elétrons extrema- 
■t enleai las e baixas taxas de fixação fotossintética de carbono (Zei- 
m, 2002), Essas propriedades favorecem a acidificação do lume 
^ fluxos de fótons e explicam a formação de zeaxnnMna 
n^doroplastosdascêlulasrguarda ao alvorecer (ver Figura 1818). 

A regulação do conteúdo de zeaxantina pelo pH do lume e a 
atreita ligação entre o pH do lume e a atividade do ciclo de Calvin 
nosdomplastos das células-guarda (ver Figura 18.21) sugerem que 
/,j,i\aníina pude também operar corno um sensor de C0 2 nas 
célulà^goarda (ver Ensaio 18.& na Internet). 

O incrível progresso alcançado pelas recentes descobertas na 
biologia molecular das respostas à luz azul aumentou significati- 
vamente nosso conheci mento sobre o assunto A identificação de 


aiptncromos, fototropinas e zeaxantma como possíveis íotorre- 
, cptores de luz azul em células vegetais estimulou um grande in¬ 
teresse neste aspecto da fotobiologia das plantas. Trabalhos em 
desenvolvimento, além de futuras pesquisas, estão tentando res¬ 
ponder importantes questões em aberto, lais como a sequência de¬ 
talhada '.tas cascatas de transduçao sensória I c a localização e a 
a impos i cã c i p reci sa d os p ígmen t os p ro té icos e n vo I v i dos. F st ud os 
cm andamento sobre o assunto garantem virtuaímente um pro¬ 
gresso rápido. 


RESUMO 


As pia mas utilizam a luz como uma fonte de energia e um 
Mnai que fornece informação sobre seu ambiente, Uma grande fn- 
rrnJia de respostas a luz azul é utilizada para perceber a quantida¬ 
de y a direção da luz. Tais sinais de luz azul são transduzidos em 


processos elétricos, metabólicos e genéticos que permitem ás plan¬ 
as alterarem o crescimento, o desenvolvi mento e a função, a fim 
de aclimatarem-se as mudanças nas condições ambientais. As re£f 
pusKjs a luz azul incluem o lototmpismo, movimentos estomáti- 
L. 1S ' * n ^u;ão do alongamento do caule, ativação de genes, 
'■ssmtusu de pigmentos, acompanha mente do sul pelas folhas e 
1,5 rri0 ’' Jimento dos clcroplastos dentro das células. 

Respostas espedíicas á luz azul podem ser distinguidas de 
twtras respostas que possuem alguma sensibilidade à luz azul por 
unu^pectrode ação característico com "três dedos" na região dos 
^AOsSÜÜnm 


. ■ fisiologia das respostas á luz azul varia muito. No fotolro- 
mü , ÜS Cílu ^ s crescem em direçãu ás fontes de luz unilaterais 
alT Crtscimerit0 assimétrico no lado sombreado. Na inibição dn 
dos caules, a percepção da luz azul despolariza o 
oi. n'■- iiJ ^ rnem ^ rana das células em alongamento e a taxa de 
^tirr'7' ltT1t0 ^ eCreSí:e ra P'dameflte. Na ativação gênica, a luz azul 
dutus * a íranÊCf, iÇan e a tradução, levando à acumulação dos pro 
Wj que são necessários para a resposta morfogujié[ica ã 


rad 


~ 3l mí nimentosestomátía>s esl irnuladi is pela luz a/ulsãi « i>pe- 
■ P"i alterações dependentes da luz azul n,> osni^iregulação 


ds células-guarda. A luz azul estimula uma I í ATPaso na mem¬ 
brana p las ni ática da célula-guarda e o bombea mento de prótons 
pela membrana resultante gera um gradiente ebtroquimkn que 
fornece a força operacional para a absorção de ions, A luz azul 
também estimula a degradação dn amido e a buissínte c do mala- 
to. A acumulação de solutos dentro das células-guarda leva ã aber¬ 
tura estornatita. Às células-guarda também utilizam a sacarose 
como um dos principais solutos osmoticamente ativos e a «qualida¬ 
de da luz pode alterar a atividade de diferentes rotas de os mor re¬ 
gulação que modulam os movimentos eslomãticos. 

Crvl e m/2 são dois genes de Arnhníopm envolvidos na inibi¬ 
ção dependente da luz azul do alongamento do caule, da expan¬ 
são dos cotilédones, da síntese de antoemninas, do controle do 
florescimento e do ajuste dos ritmos circadianos. Foi proposto que 
CRY1 e CRY2 são apoproteínas de pigmentos proteicos contendo 
fia vi na, as quais medeiam a fotorrecepção da luz azul. 

Os produtos dos genes cr. I e cry2 têm uma similaridade de 
sequência com a fotoliase, porém não apresentam atividade de fo- 
toliase, À proteína cryl e, em uma menor extensão, a ay2 acunui- 
lam-se no núcleo e podem estar envolvidas na expressão genica. A 
proteína cryl também regula a atividade dos canais de ãnions na 
membrana plasma ti ca. 

A proteína fototropina possui um papeei principal no regula¬ 
ção do fototropismo. A metade C-termínal da fototropina é uma 
quinase serina/treonina ea metade M-termina! possui dois domí¬ 
nios de ligação de flavinas. hi vtliw a f«>totropina liga a Ravina FMN 
e se autofosforíla em resposta à luz azul. Mutantes chamados pkõtl 
e piiotl são defeituosos no fototropismo e no movimento dos do- 
roplastos. O mutante duplo photl phot2 não apresenta a abertura 
dos es toma tos estimulada pela luz azul, 

O caro tendi de do doroplasto, zeaxanbna, tem sido implicado 
na fotorrecepção da luz azul nas células-guarda. A abertura esto- 
mátíca estimulada pela luz azul é bloqueada se a acumulação de 
zeaxantiná nas células-guarda é evitada por meios genéticos ou 
bioquímicos. .A manipulação do conteúdo de zeaXantína nas célu¬ 
la s-gu a rd a possibilita a regulação de sua resposta ã luz azul. A cas¬ 
cata de transduçao de sinal para a resposta à luz azul das 
células-guarda compreende a percepção da luz azul nos cloroplas¬ 
tos dessas células, a transduçao do sinal de luz azul pelo envolto- 
rio do cloropJasto, a ativação da H ‘ ATPase, o acúmulo de turgor e 
a abertura estorna ti ca. 


Material da Internet 


Tópicos da Internet 

18.1 Osmorregulação das células-guarda e um interruptor 
metabólico ativado pela luz azul 

A luz azul controla as principais rotas osmorreguladü- 
ras nas células-guarda e nas algas unicelulares 

18.2 Notas históricas sobre a pesquisa dos fotorreceptores 
da luz azul 

Os carotenóides e as Ravinas tém sido os princtpais can¬ 
didatos ao fotorreceptor de luz azul 

18.3 Comparando flavrnas e carotenóides 

Fotorreceptores flavinas e caro te oó ides possuem pro¬ 
priedades funcionais contrastantes 
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18.4 O clomlasto do coleóptifo 

11 ora p I sstos de co I eòpt i I o c cel u I as-gua rda e^pec ializam- 

se em tranáduçJo sensoríal 


Ensaios da Internet 

18.1 Fotos síntese das células-guarda 

Â fotossíntese nas células-guarda mostra caract&rístícas 

de regulação únicas 
18-2 Fototropinas 

As fototropinas regulam várias respostas das plantas a 
fu? 

1SJ A transdução sensorial da inibição do alongamento 
do caule pefa luz azul 

A regulaçlo do alongamento do caule pela luz azul tem 
importância fundamental para o desenvolvi me ntô da 
planta 

18.4 A reversibilidade azul/verde da resposta do estõmato 
à luz azul 

A reversão az ui/verde dos movimentos esto míticos è 
uma resposta foto biológica marcante 

18.5 Percepção de zeaxantina e C0 2 nas células-guarda 

A relação funcional entre a atividade do ciclo de Calvin 
e o conteúdo de zeaxantina das células-guarda liga a 
luz azul e a percepção do C0 2 durante os movimentos 
esto m áticos. 
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Auxina: o hormônio 
de crescimento 




A FORMA H A FUNÇÃO dos organismos mui ti celulares não poderiam ser man¬ 
tidas sem uma eficiente comunicação entre células, tecidos e órgãos. Nos vege¬ 
tais superiores, a regulação do metabolismo, o crescimento e a morfogênese 
muitas vezes dependem de sinais químicos de uma parte da planta para. outra. 
Está idéia surgiu no século XIX com o botânico alemão Julius vou Sachs (1832* 


Sachs propôs que mensageiros químicos são responsáveis pela formação 
e pelo crescimento de diferentes órgãos vegetais. Sugeriu também que os fato¬ 
res externos, como a gravidade, poderiam afetar a distribuição dessas substân¬ 
cias na planta. Embora Sachs não soubesse a identidade desses mensageiros 
químicos, suas idéias levaram ã sua descoberta definitiva desses compostos. 

Muitos dos conceitos atuais sobre comunicação intercelular em plantas 
derivaram de estudos semelhantes em animais, Nestes mensageiros químicos 
que funcionam como mediadores na comunicação intercelular são chamados 
de hormônios, os quais interagem com proteínas especificas, denominadas jt- 

LVphm-s. 

A maioria dos hormônios animais é sintetizada e secreta da em uma parte 
do corpo é transferida para os sítios-alvo específicos em outra parte do corpo 
através da corrente sanguínea. Os hormônios animais dividem-se em quatro 
categorias gerais: proteínas, pequenos peptídeos, derivados de amínoãcídos e 
esteróides- 


Os vegetais também produzem moléculas sinalizadoras, os hormômüs, res¬ 
ponsáveis por efeitos marcantes no desenvolvimento em concentrações bas¬ 
tante pequenas. Até pouco tempo, acreditava-se que o desenvolvimento vegetal 
era regulado por apenas cinco tipos de hormônios: auxínas, gtbereliiias, citoci- 


ninas, etííeno e ácido abscísico. Entretanto, atualmente, há fortes evidências 
indicando a existência de hormônios vegetais esteróides, os brassinoesterói- 
des, que produzem uma ampla gama de efeitos morfológicos no desenvolví- 
meiito vegetal (os brassmuesteróídes, como hormônios vegetais, são discutidos 


no Ensaio 19,1 na Internet). 


Várias outras moléculas sinalizadoras, participantes nos processos de re¬ 
sistem ta a patógenos e de defesa contra herbívoros, também têm sido ídenliii- 
cadas, incluindo o ácido jasmônico, o ácido salicílico e p pplipeptídeo sistpmina 
iver (. apítulo 1 Ô. \ssiim, o número o us lipos de hormônios, além dos agentes 
sinalizadores semelhante# a hormônios nos vegetais, continuam aumentando. 
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i i primeiít» horriíônio vegetei .1 sei considerado e a auxilia, 
ifietvfvdom de lugar de destaque em guafqüÈT discussão a uspei- 
ln de hormônios vegetais, pois foi o primeiro hormônio de cresci¬ 
mento descobèrlo em plantes, além de muitos trabalhos pioneiros 
na fisiologia do mecanismo de expansão celular terem sido rea i- 

zados em relação â ação da auxina. 

Além disso, a auxina e a citodnina diferem dos demais hor¬ 
mônios vegeteis o agentes de sinalização em um aspecto impor¬ 
tante: ei as são necessárias para a viabilidade, Conseqüenl emente, 
nenhum miitóle com deficiência em auxínaüudtocinina tem sido 
encontrado, sugerindo que as imitações que eliminam lais hormô¬ 
nios são letais Enquanto os demais hormônios vegetais parecem 
agir como chaves líga-destiga; reguladoras dos processos especifi* 
eos do desenvolvimento, a auxina e a dlocinina parecem ser ne¬ 
cessárias, em certo nível, mais ou menos continua mente, 

A discussão sobre auxinas será iniciada com um breve histó¬ 
ria í da sua descoberta, seguindo a descrição das suas estruturas 
químicas, os métodos usados para detectar auxinas nos tecidos ve¬ 
getais e as rotas bipssintéticas das auxinas, bem como a natureza 
polar do transporte dessa classe de hormônio. Então, serão revisa¬ 
dos os vários processos controlados peta auxina, como o alonga¬ 
mento do caule, a dominância apical, a formação da raiz, o 
desenvolvimento de frutos e o crescimento orientado ou tropis¬ 
mo, Por ultimo, será analisado o mecanismo de crescimento indu¬ 
zido por auxina nos níveis celular e molecular 


O SURGIMENTO DO CONCEITO DE AUXINA 


Durante o final do século XIX, Charles Dãrwin e seu filho Fran* 
cis estudaram o fenómeno do crescimento vegetal envolvendo tro¬ 
pismos, Um dos seus interesses era a curv atura da planta eni d ireção 
à luz O fenómeno, provocado peto crescimento diferencial, é cha¬ 
mado de fototropismo. Em alguns experimentos, os Darwins uti¬ 
lizaram piar tuias de alpiste {Phahris amaneuw), nas quais, como 
cm muitas outras grarnlneas, as folhas mais jovens sao revestidas 
por um órgão protetor chamado de coleóptílo \ Figura 19.1 l 
O s coíéóptibs são muito sensíveis à luz, especial mente ã luz 
azul (ver Capítulo 18). Se forem iluminados unila te ralimente com 
um pulso curto de luz azul fraca, eles se curvam (crescem) em di¬ 
reção á fim te de luz, em uma hora. Os Darwins descobriram que o 
apice do eoleóptilo percebia a luz, pois, se fosse coberto com papel 
alumínio, a curvatura do coleóptílo não era observada. Porém a 
regtao do coleóptílo que era responsável pela curvatura em dire¬ 
ção a luz, d zona de crescimento, localizava-se várias milímetros 
ãbaixo do apice. 


. . Aí f 7' conduírarn 9 üt “ ãl ^ m tipo de sinal era produzido 
‘ P 1CC ' dwlwava ' K até a zona dc crescimento, ocasionando o cr 
«SE r ^P lA> do lado sombreado do que o lado ilumina, 

um lií, d r d f sesex P eri mentos foram publicados em 1881, 
l y° notávt1 ' mhíulado Tia' Power ofMovimcnt m Plmts 

a ra ,S t"* l0n8 ° P críüdu de experimentação sb 

I • do GStl . muio do crescimento em coleópti los. A pesqu 
culminou com a demonsiraçãoem 1926, porFritsWent, dfpres 

SÉS® no á P ice d - cole, 

S ce ll í, Í05MI “^da, ° crescimento disse 

bínW car essímnm -nleríores tentaram isola 

SS^f” macerando o coleóptiio e testando a, 
..dade dos extratos. Essa abordagem falhou/porque a raace « 


liberava, nn extrato. -ihstãn. ias inibidores, que normalmens.-. 
contravém -se em JiterenLc-s compartimentes na célula. 


A maior descoberta de Went foi evitara macer^ão, p eri - 
tindt> que *> composto se difundisse dos ápices removidos de 
leóptÜos diretamente em b tecos de gelatina. Se colocad^ 
assimetrieamente sobre um coleóptílo decapitado, tais blocos " 
der iam ser testados quanto à sua capacidade de provocar turv^ 
tura na ausência de uma fonte de luz unilateral (ver Figura 39 u 
Pelo teto de promover o crescimento das seções de coleóDtil 
{Figura 19.2), essa substancia foi chamada de auxina, termo rJf 
gínârio do grego nuxem, cujo significado é "aumentar" ou ,J Cr ^ 


cer 


BIOSSiNTESE E METABOLISMO DA AUXINA 

Os estudos dc Went com blocos de ágar demonstraram ine¬ 
quivocamente que a "influência" promotora do crescimento, que 
sc difundia a partir do ápice do coleóptílo, era uma substância quí¬ 
mica, O teto cie ser produzida em um local e transportada em pou¬ 
ca quantidade para seu sítio de ação qual ificou essa substância como 
um autêntico hormônio vegetal 

Nos anos seguintes, a identidade química da "substância de 
crescimento' foi determinada e, devido aos seus usos potenciais 
na agricultura, muitas moléculas análogas foram testadas, Ese teste 
levou a generalizações sobre as exigências químicas para a ativi¬ 
dade da auxina. Em paralelo com tais estudos, a técnica de difusão 
nos blocos de ágar foi sendo apl icada para estudar 0 problema do 
transporte da auxina. Os avanços tecnológicos, principalmente 0 
uso de isótopos como marcadores, permitiram aos bioquímicos ve¬ 
getais elucidar as vias de síntese e de degradação da auxina. 

A discussão inicia com a natureza química da auxina, conti¬ 
nuando com a descrição de sua bíossíntese, transporte e metabo¬ 
lismo. Os métodos analíticos cada vez mais eficientes e a aplicação 
das técnicas de biologia molecular têm permitido aos pesquisada 
res identificaras precursores da auxina e estudar seu metabolismo 
e sua distribuição no vegetal 

A principal auxina nos vegetais superiores é 0 ácido 
indol-3-acético 

Em meados de 1930 foi determinado que a auxina era 0 ácido 
indoI-3-acético ÍAIAX Mais tarde, várias outras auxinas foram des¬ 
cobertas nos vegetais superiores (Figura 19.3), mas o AI A è t sem 
dúvida, a mais abundante e a de maior relevância fisiológica. Cem 
base na estrutura relativamente simples do A IA, os la borato no? 
acadêmicos e industriais foram capazes de sintetizar uma grande 
variedade de moléculas com atividade auxírrica. Algumas dessa? 
moléculas são utilizadas como herbicidas na horticultura v na agre 
cultura (Figura 19,4) (para auxinas sintéticas adicionais, ver 
co 19.1 na Internet). 

Uma definição inicial de auxina incluía todas as substâncias 
químicas sintéticas que estimulavam o alongamento de coteoph- 
los e segmentos de caules. Entretanto, as auxinas afetam muitos 
processos do desenvolvimento, além do alongamento celular. As¬ 
sim, auxinas podem ser definidas como compostos com atividade 
biológica similar aquela do At A, incluindo a capacidade de pro¬ 
mover o alongamento de coleóptilos de segmentos de caules, dh r 
são celular em culturas de calos em presença de ei toei ninas, 
formação de raizes adventícias em folhas ou caules excisados e 
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Pfâm tila. intacta Apite do caleòptilo Cobertura opâca 
(curvatura) removido no ápice 

{sem curvatura) (sem curvatura) 


Eoysen-Jeosen ( 1913 ) 

A 



Um mo de mica Lâmina de mica 
inserida no ia do inserida no lado 
não-íl uminado iluminado 

i‘sem curvatura) (curvatura) 


O 


Remoção 

do 

ápice 




Gelatina entre 
o ápice e o 
coleóptüo 
decapitado 


Continua 
sendo possível 
.3 curvatura 
fatatrópíca 
normal 


A partir dos experimentos de 
fototropismo em coleóptilos, 
Darvuin concluiu, em ISSO, que 
um estimulo de crescimento é 
produzido no ápice do 
coleóptilo e transmitido para a 
zona de crescimento 


Em 1913, P. Boysen-Jensen 
descobriu que o estimulo do 
crescimento passava pela 
gelatina, mas não através de 
barreiras impermeáveis a égua, 
como a mica 



coleóptilo 

decapitado 


o estimulo 
unilateral dá lu? 


£m 1919, A Paál forneceu 
evidências de que o estimulo 
promotor de crescimento 
produzido no ápice do 
coleoptilo era de natureza 
química 


Wem <1926) 



coleoptilos 
sobre gelatina 




r 



Descarte dos ápices, 
à gelatina é cortada 
em pequenos cubos 



posicionado ern 
urn ládo do 
cgleoptilü decapitado 


o ângulo da curvatura 
pode ser medido 


Em 1926, F.W. Wem 
demonstrou que a substância 
ativa em promover o 
crescimento pode se difundir 
em cubos de gelatina Ele 
descobriu, ainda, um ensaio de 
curvatura de cole o pulo párá 
análise quantitativa de auxina 



Número de ápices de 
coleoptilos sobre- a gelatina 




A!A nos blocos de gelatina (mg/L) 


^UHa 19,1 RçsPjjyq dos primeiros experimentos waliZiidov n.i pesquisa com áuxina. 
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FÍGURA 1 92 A aiAirui estimula o alongamento de segmentos de cdeóptib de aveia, tais 
segmento* íoráni incuba d ns por 18 horas em água (A) ou auxina (BK O tecido amarelo dentro do 
coleoptilo translúcido corresponde às tolhas primárias (fotografias 'V M B. WilkinsK 


outros fenômenos do desenvolvimento relacionados com a a cã o 
do AJA. 

Embora sejam quimicamente diversas, uma característica co¬ 
mum de todas as auxilias ativas é a distância molecular de cerca de 
Dp nm entre uma pequena carga positiva no anel aromático e um 
grupo carboxjla negativamente carregado (ver Tópico 19.2 na In¬ 
ternet). 

As auxinas podem ser quantificadas em amostras 
biológicas 

Dependendo da informação de que o pesquisador necessita, 
a quantidade e/ou a identificação de auxmas em amostras hioh> 
gicds podem ser determinadas por bioereaios, espectrometria de 

!? assas ou FUSA (do inglês, Enzime-Iinkad imtmmsortoent assay) (ver 
Topico 193 na Internet), 

l m bioensaio é a medida do efeito de uma substância biolo¬ 
gicamente ativa, conhecida ou nâo, sobre um material vivo. No 


seu trabalho pioneiro, liã mais de 60 anos, Went utilizou coleópb 
!os de aveia {Avena em uma técnica denominada teste de 
curvatura de coleóptiios (ver Figura 193). A curvatura docoleôp- 
tilo ocorria devido ao aumento da auxína em um lado, estimulan¬ 
do o alongamento celular, e ã diminuição da auxina no lado oposta 
(decorrente da ausência da extremidade do coleoptilo), provocan¬ 
do um decréscimo na taxa de crescimento — um fenômeno cha¬ 
mado de crescimento diferenciai, 

Went descobriu que poderia estimar a quantidade de auxina 
em uma amostra, medindo o resultado da curvatura do coleóptilo. 
Os bioensaios de auxina são utilizados até hoje para detectar a pre¬ 
sença de atividade auxínica em uma amostra. O ensaio da curva* 
tura do coleóptilo de aveia é uma medida sensível da atividade da 
auxina (ele é eficaz pára concentrações de AI A de cerca de 0,1'2 a 
1 12 mg.l- 1 : . Um outro bioensaio mede as mudanças induzidas pela 
auxina no crescimento linear Je coleóptiios de aveia flutuando em 
solução (ver Figura 19.2). Airibos os bioensaios podem determinar 
a presença de auxina em uma amostra, mas não podem ser utitiza- 




— COQH 


Acido Índole acético 
(AIA) 



Ácido 4'tloroirtdo1-3-íieético 
(4-Cl-AlA) 



Ácido indol-3-butirico 
(AÍB) 


VÜKl-lElh, . .1II r'/c0mpwur r .tí ,nn lí™ (AlA) ocorre cm tod<^ ns 
híi tdu indÊiÍ->bmiirko (Àlfii, 06 apresentam atividade auxínica. Mas tarda e milho contêm 


— CGQH 
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o — Oi2 — cooh 
Cl 


o 

Ac.dc 2,4-diclorofen^ 
xraéêtíco 
HAD} 

flGURA 19,4 Estru ttira> de duas .luxi nas sin \q tka s A maioria das. 
VLlxíria _; sintéticas é utilizada como herbicida na horticultura c na 

agricultura. 

,ji^ pard a quantificação e identificação precisas dc um composto 
específico. 

A especíTometria de massas ê o método mais adequado quan¬ 
do são necessárias informações sobre a estrutura química e a quan¬ 
tidade de Aí A. O método é usado juntamente com protocolos de 
separação, envolvendo croma tografia gasosa, e permite tanto a 
quantificação quanto a identificação precisas de auxinas, podendo 
detectar ate 10“ 12 g (1 pícôgrama, ou pg) de A IA, o que está dentro 
da variação de auxina encontrada em um segmento de caule de 
ervilha ou um grão de milho. Tais técnicas sofisticadas têm permi¬ 
tido aos pesquisadores analisar cm precisão os precursores de au- 
xinas, a reciclagem e a distribuição deste hormônio na planta. 



COOH 



OCH. 


Ácido 2-metoxr-3,5- 

diciorõbertzóico 

(dicamba) 


durante os estágios iniciais da diferenciação dos hidatódios, um 
centro de intensa síntese de auxina fica evidente como uma man¬ 
cha azul escuro, decorrente da atividade de CUS (seta) nos lobos 
das folhas serrilhadas de A rui üdflpsi* (Aloní ecols., 2002), Uma fai¬ 
xa difusa de atividade de GUS forma-se em direção aos elementos 
de vaso em diferenciação no feixe vascular. Fsla notável mierogra- 
fia represen ta a diferénciaçào vascular regi ilada pela au > ina nt> 
momento em que o processo está ocorrendo, 

O tópico de controle da diferenciação vascular será retomado 
mais adiante neste capítulo. 

Existem múltiplas rotas para a biossintese do AIA 

0 AIA é estrutural mente relacionado ao amínoárido triptofa- 
no, tendo os estudos iniciais sobre a biossíntese de auxina indicado 
esse amínoácido como provável precursor. Mo entanto, foi difícil 
demonstrar a incorporação de triptofano exógeno marcado (p. e\, r 
[H’l triptofano) no AIA em tecidos vegetais. Mesmo assim, muitas 
evidências têm demonstrado que os \ egetais convertem triptofano 
em AIA através de várias rotas, as quais estão deserftas a seguir. 



0 AIA e sintetizado nos meristemas, nas folhas jovens, 
nos frutos e nas sementes em desenvolvimento 

Abiossínlese de AIA está associada aos tecidos com rápida 
divisão celular u crescimento, empecia ímente nas partes aéreas. 
Embora quase todos os tecidos vegetais sejam capazes de prüdu- 
/ ' f Miixus ntvás de AIA, os meristemas apicais, as folhas jovens, 
osjruios e as sementes em desenvolvimento são os principais lo- 
cais de síntese deste hormônio ÍLjung e cols., no prelo), 

Mus primórdios de folhas jovens de Ambdttpsis, a auxina é sin¬ 
tetizada no ápice. Durante o desenvolvimento foliar ocorre tima 
inversão basipeta gradual do local de produção de auxina, inician- 
. longo das márgens da folha e, mais tarde, para a região cen- 
, ^mina. Hssa inversão na produção de auxina está 
r - '.umndd^á sequência basipeta do desenvolvimento foliar e da 
’ - Iw enfc]ação vascular (Abni, 2001) 

r - ^ tr ' !n ^fórmação de folhas de Ambidopsit, usándn Avrekdc- 
jÇi contém o piasmídeo Ti modificado com uma construção 
Um 3 a ^ d ^ USao do gene repórter GUS { fl-glucuronidase) com 
te - y T1 T 7 1 r C ° n ter ) d liUm e ^ J n ’ ie111 de respqs ta à a uní na, pe rmi- 
desen l1 di- E[ 'ibuição da auxina livre em folhas jovens em 
eh â 7 Uim - r,tt> ' c l ua ^ c B? er P arte que a auxina seja produzi- 
qyjj ;J JFebiao do gene GUS ocorre — e pode ser detectada hisfco- 

Ãüeà uso dessa técnica, foi há pouco demonstrado 

nas w- Xma ^ P-roduzida por um conjunto de células localizadas 
£' se desenvolverão os hídatódios (figura 19 5) 
ácidos t 1 sãu codificações semelhantes a glândulas dos 
lhas (yl un . men ^l % vascular, tipicamente na margem das fo 
da mW&ã ü liberaç.iL f de água na forma líquida (flui- 
pr^ ■ fcu açag) atrav és dos poros na epiderme, iu presenç.i de 
e raiz (ver Ca pitu li 1 4). C i m ft trme tlu ■ na Eig u rà 19.5, 


a 



FlGURA 19.5 Detecção dos locais de síntesee de transporte dè auxina 
'- m Ltm primórdio fujiar de Andnthi^ DR ê a Ira ves da expressão áo 
geJie-nepórter GUS fusionado com um promotor sensível j auxina, 
Durante os estádios iniria is da diíerendaçâo dos hitíatódias, um eentn.3 
de síntese da auxina e evidenciai' como uma m,un lu concentrada, .izul 
estiro (seta.) nos lobos da margem folfar serrilhada, Um giadienta.de 
atividade difusa de GGS estende i da margem em direçán au teixe 

va seu l,i r cm diiereiu íãiçio (ponta da flecha)^ que fundoria o.. 

d ren. i para n fluxo d c auvina origiíúidó.. Icedtdíl nor K \!oi 

C I. Ulírich) 
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1 rota AIP. A rota do ácido indd 3-pinivieo (AíP) (vtt lisura 
19.6C) é provavelmente a mais comum das vias dependentes cio 
iriptoiano, f-la envolve uma reação de desafinação j.wa formar 
AIP seguido por uma mação de descaboxilaçõo para formar o m- 
dol-3-acetakleído (IAM). o qual é, então, oxidado a Al A por uma 
d esid rogcnase es ped \ i ca. 

A rota TAM. A rota da Iripfamma (TAM) ( ver Figura 1.9-6D) e 
semelhante ã do AIP, exceto pela ordem inversa das reações de 
dominação e desçarboxilaçf e pelas diferentes enzimas que es- 
tão envolvidas. As espécies que não utilizam a rota do AIP apre- 
sentam a TAM Em pelo menos um caso (tomateiro), há evidencia 
da presença de ambas as rotas (Nonhebel e eok, 1993), 

A rota IAM Na rota do indoí-3-acetom trila (IAN) (ver Figura 
19.6B), o tríptofano é primeiro convertido a indol-3-acetaldoxima 


pontão, a indol-3-acetnni trila, A enzima que converte lAlsJa Al,.\ • 
denominada nitrihse. A rota doí AN parece ser importante em 3D ? 
pás três famíljas botânicas: Brassicaceae (família das mostarda t 
Poaceae (família das gramíneas) e Musaceae (família da bananej 
ra)< No entanto, genes ou atividades tipo nitriíase têm sida ret^" 
temente identificados nas famílias Cucurbitaceae (família da 
abóbora), Sotanaceae (família do tabaco), Fabaceae (legumin^ 
e Rosaceae (família da roseira). 

Quatro genes (N/Tl a NÍT4) que codificam enzimas nitrilase 
foram donados de Attdfóopsk Quando o gene ÍTJT2 foi expres^ 
em tabaco transgênko, as plantas resultantes apresentaram a Ca . 
pacidade de responder ao ÍAN como uma auxina, devido á sua 
hidrólise a AI A (Schmidt e êok, 1996), 

Outra via metabólica dependente de tríptofano — a qm em* 
prega indol-3-acetamida (TAM) como intermediário (ver Figura 
19.6A) — é usada por várias bactérias patogênicas, tais como íW 




Rota do ácido indol 3*pirüvko 







monowgenase 
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transa mi nase 
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Rota bacteriana 
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IniJorS-acetamida (IAM) 


lndol- 3 -aceto ni irila (IAN) 


I ndof-3 ■-ace laideido (IAid} 


Triptamina (TAM) 
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oxidase 


NOH 


indoi'3-acetaldoxíma 

I 


JH 

Àcrdo indd 3-pirúvico (AIP) 


AIP 

descarboxilase 



fAld 

fJesidrogenase 



Áddo írvdol-3‘acêtico (AlA} 


presentes somente em bariSSiÍT-^ fü Al A dependentes do triptofano em vegetais e bactérias. As enzimas .ãm estão 
emente em betonas estau marcadas com um asterisco (Barlel, 1997). 
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mís t Agwbitcterium tmefi/tiem Essa rota envolve 

" ^ jfjpttiMno monoxigeruse e J AM hidrolam As auxínas 
Jii .-tJas por bactérias frequentemente estimulam mudaiv 
Sffioffolo^cas nas respectivas plantas hospedeiras: 

^ a m s tti tas dependentes do tripto fano, estudos genéticos 
- ifitis têm fomeddjo evidências de que os vegetais podem sinte- 
! ■ i i M \ por meio de uma ou mais rotas independentes deste ami- 
noáddo- Com a existência de vias alternativas de biossíntesé do 
\V\ êpratscamente impossível que falte auxina nas plantas, sen- 
provavelmente um reflexo do papel essencial desse hormônio 
no desenvolvimento vegetal. 

O aíA também é sintetizado a partir do índol ou a partir 
do indol-3-glicerol fosfato 

Embora haja suspeita da existência de uma via independente 
do triptofano para a biossíntese de AÍA devido aos baixos níveis 
de conversão do triptofano marcado radioativa mente em AIA, ne¬ 
nhuma das abordagens genéticas disponíveis pôde confirmar e 
definir a existência de tais rotas metabólicas. Talvez o mais notável 
dess-3 pesquisa envolve o mutante prritfir/w totmjti (orpi de milho 
i Figura W.7), no qual ambas as subunidades da enzima triptofano 
siníase são inativas (Figura 19,8). O mutante oiy é um legítimo trip- 
ií 11 a ní-au xotroí ic o, req uerendo t ri ptoían o ex ogen o para sobrev i - 
ver Contudo, nem a> plãn tuias urp nem as píãn tuias selvagens 
podem convertei triptofano em AI A, mesmo quando é fornecido 
às plánluUs mutante* triptofano em quantidade suficiente para 
reverter os efeitos letais da mutação. 

Apesar do bloqueio na biossintese de triptofano, o mutante 
apresenta quantidades de AJA 50 vezes maiores que a planta 
selvagem (VVright o cok. 1991 j. Quando as plãntulas ôrp são supri- 
[ ! i\] antranilato (ver Figura 19.8), o N marcado aparece 
posteriormente no Al A., mas nâo no triptofano. Tais resultados for¬ 
necem a melhor evidência experimental para a existência de uma 
roLi de biossíntese de A!A independente do triptofano. 

t.b estudos posteriores estabeleceram que o ponto de ramifi- 
c ^°P ara 0 bíossíntese de A3A é o indol ou seu precursor, o índol- 
1-gli cerol los falo, mas o precursor imediato do Al A na rota 
independente do triptofano ainda nâo foi identificado. 



^Hik id ; ^ t ' nxirnj Idploíanci sinlase não estão pnesenles (. i>nu» 
du i3l |t j r “ KjC ^ [^'õCüipos adjacentes a cada grCu i acumulain glicusideos 
h ,.j; 7 tlU,íd nrtkíi e indõlkçi. A cor lar.jnj.i decorre do rv- '-íso dy indo! 
' tdu por j^rry D Cohen/ 


A descoberta da rota independente do Iripti Ta no alterou dras¬ 
ticamente a compreensão da biossíntese de AI A, porém a impor¬ 
tância relativa das duas rolas (dependente »• independente do 
triptofano) ê pouco compreendida. Em várias espécies foi desco¬ 
berto que o tipo de rota biossintética de AÍA varia eniro diferentes 
tecidos e entre as fases do desenvolvimento. Por exemplt>, i lurante 
a embriogénese de cenoura, a via dependente do triptofano ê im¬ 
portante no início do desenvolvimento, enquanto que a sua via 
independente é ativada logo após o estabelecimento do eixo raiz- 
par te aérea (para outras evidências sobre a biossíntose de Al A de¬ 
pendente do triptofano, ver " i 

A maior parte do AIA na planta está na forma 
covalentemente ligada 

Embora o AJA livre seja a íorma biologicamente ativa do hor¬ 
mônio, a grande maioria da auxina dos vegetais é encontrada no 
estado cova lente mente ligado. F.s>as auxinas conjugadas, ou 'li¬ 
gadas", foram identificadas em todos os vegetais superiores e são 
consideradas hormônios inativos. 

O AIA tem sido encontrado conjugado a compostos de alto e 
baixo pesos moleculares, 

* Auxinas conjugadas á moléculas de baixo peso molecular 
incluem ésteres de AIA com glicose ou w/ie-inositol, além de 
conjugados de a m idas, tais como Al A- V -aspar ta to (Figura 
19.9). 

* Auxtnas conjugadas á moléculas de alto peso molecular in¬ 
cluem AlA-glucaniV (7 a 50 unidades de glicose por AIA) e 
AIA-glicoproteínas encontradas em cereais. 

O composto ao qual a auxina esta conjugada e a extensão da 
conjugação depende de enzimas especificas. A reação mais estu¬ 
dada é a conjugação do AÍA a glicose em 7xa .'mn/s. 

As concentrações mais altas de auxina livre nos vegetais são 
encontradas nos merisiemas apicais da parte aérea e nas folhas 
jovens, pois eles são os principais locais de biossínlese deste hor¬ 
mônio. No entanto, as auxinas estão amplamente distribuídas na 
planta. O metabolismo da auxina conjugada pode ser cs principal 
fator contributivo para a regulação dos níveis de auxina livre. Por 
exemplo, durante a germinação de sementes de Zm my s, o AIA 
NiiiMnositnl é translocado do endosperma para o coleóptilo, por 
intermédio do Hoema. Peto menos uma parte do AIA livre no ápi¬ 
ce do coleóptilo de 7xú r nuíf< parece ser derivada da hidrólise do 
AIA/mb-inositoi. 

Além disso, foi demonstrado que estímulos ambientais, copio 
a luz e a gravidade, afetam tanto a taxa de conjugação de auxina 
i.''VJnoçã l> da auxina 1 iv ie \ quanto a de liheração de auxina livre 
(hidrólise da auxina conjugada), A formação de auxina conjugada 
pode ler outras funções, incluindo reserva ou proteção contra a 
degradação oxida ti va, 

O AIA è degradado por múltiplas rotas 

Assim como a biossínlese, a quebra vnzmuliea (oxidação) du 
AIA pode envolver mais L le um rola metabólica Por algum lem- 

\ o,. • I i k g| uc, ii usli * po I iineroN a u Pipúsrt» * snaiiii i h n*u i miJ.ido du u\ u. -. 

(ao 
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ROTA BfOSSINTÉTICA DO TRIPTOFANO 
Corisrfiato 

Anlranilato 

sílUase,, 

Antranílato 

Aniranílato 
PR troníferase v 

S-f osfo rí bo^ Í Ea n tra n il ato 

PR-amranilato 

isomerase 

T 

1 *( o-Car b oxifenila mino)-1- 
deoxfribulose 5-P 


FIGURA 19,8 As rot.is de biossíntcse de AJA independentes do triptofano um 
plantas, A VÍa biresintética do triptofano fTrp) está representada à esqueida. Os 
mulantcs discutidos no Tópico 19.4 na Internet estão indicados nos parênteses o 
ponto precursor de ramificação da biossmfase independente do triptofano é duvidoso 
■(mdokl-clicerol fosfato ou Mòl), e o IAN e o AÍP são dois intermediários 
PR, fosforibosil (Bartel, 1997) 


FGP smta&e 1 ROTA DE SÍNTESE DO AIA INDEPENDENTE DO TRIPTOFANO 


OH 



po a|reditou-se que enzimas peroxidades eram as principais i 
ponsavas pela ox||âo do AIA, sobretudo porque elas são u 
quas nas plantas superiores e sua capacidade em degradar A 
fi, J f? d “ trada l ’ )fr0 tfigura 19.10A). Entretanto, o sie 

fnnm 'f 0 ° S ‘™ da . Vla P ei »xidase é duvidoso, Por exemplo, I 
^ ram observadas alterações nos níveis de AIA em plantas Ira 

aumentada ™ 10 ^xes 
cX, 1995) per0Xldade reduzida «** 10 vezes (Norma,d 

Corri base na marcação com isótopos e na identificação im 

feSg*» T de ," ida ' i “ * -* r-S" 

1M °T 3 ^ Tàá ^ controlada do AIA (ver Figi 


parta to e primeiro oxidado formando um intermediário dioxm- 
dol-3'acet:J-aspartato e, então, oxidado a OxIAA- 

O AIA pode ser oxidado in uilw, sem a participação de enzi¬ 
mas, quando exposto ã alta intensidade luminosa, podendo essa 
fofodestruição ser promovida por pigmentos vegetais como a n- 
boflavina. Embora os produtos da fotoxidação da auxina tenham 
sido isolados dos vegetais, a função da via de fotoxidação tu 
se houver, é possivelmente menos importante. 

Existem dois pools subcelulares de AIA; o ritosol e os 
doroplastos 

A distribuição do AIA na célula parece ser regulada basica¬ 
mente peto pR Visto que o AIA não se difunde rapidamente pe¬ 
las membranas, a auxina tende a se acumularem compartimentos 
da célula que sejam mais alcalinos. 
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FIGURA 19,9 Estruturas e mias metabólicas propostas para «umnas conjugadas O 
diagrama mostra as estruturas de vários conjugados de A IA e as rotas metabólicas 
envolvidas na sua síntese e degradação, As setas simples indicam rotas irreversíveis; 
as setas duplas, reações reversíveis. 
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I ndolacetr[-2-0-/nyo-inositol 


A distribuição de AJA e seus metabolitos tem sido bem estu¬ 
dadas em células de tabaco. Cerca de um terço do AIÁ é encontra- 
, l> 110 c I°roplasto, enquanto o restante e>lá localizado no 
C| tí>p3asma, Os conjugados de AIA estão presentes exclusiva mente 
nu otosü!. 0 AIA do citosol é metabolizado por conjugação ou por 
catabolismo descarboscilativo (ver Figura 19,10). O AIA dos cloro- 
P^tosestà protegido desses processos, masé regulado pela quan- 
' K '"C com o qual ele está em equilíbrio (Siíbon 

n [ atores ^ regulam a concentração estável da a usina livre 
ia t* ü as ve ££tnis estão esquematicamente resumidos no Tópico 

5 na Internet. 


d et t t _ , ^ Biodegradação de AIA- IA) A mia de pomMda&e {via 
v^ercé um pápél rcbtivamcnte secundário, (0) Aà 
B cs, ' . (í; ddaçao que nâi * ertvsdvein duscíirbn ■ iLn âi ■ dn M '■. \ v 
- ■ ,11 ^ , iasntelabú!íc I isinaÍM-..mLm‘. 


íA: Descaboxilaçao: uma rota secundária 
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Aqár doactor contendo auxina 
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FIGURA 19.11 Méiodo-püdrlu para medir o transporte polar da auxina. A 
polaridade do transporte é independente da orientação em relação à gravidade 


0 TRANSPORTE DA AUXINA 

0 eixo principal das partes aéreas e das raízes, junta mente com 
suas ramificações, exibe uma polaridade estrutural apíce-base, cuja 
origem está no transporte polar de auxina. Logo após Went haver 
desenvolvido o teste de curvatura do coleóptiln para auxina, foi des¬ 
coberto que o Al A movia-se principal mente da extremidade apical 
para a basal (transporte hts/prta} nos segmentos excísados de cole 
óptílo de aveia, Esse tipo de transporte unidirecional é denominado 
transporte polar. A auxina é o único hormônio de crescimento vege¬ 
tal conhecido que apresenta transporte polar. 

Visto que o ápice caulinar age como fonte principal de auxina 
para toda a planta, o transporte polar tem sido apontado como a 
causa principal do gradiente de auxina formado do ápice caulinar 
ae radícular (ver Glossário). O gradiente longitudinal da auxina 
da parte aérea até a raiz afeta vários processos do desenvolvimen¬ 
to, incluindo o alongamento do caule, a dominância apical, a cica- 
trização de lesões c a senescéncía foliar. 

Recentemente foi descoberto que uma quantidade significati¬ 
va do transporte de auxina ocorre no floerna e que ele ê a principal 
rota pela qual a auxina é transportada em direção àcròMã (ou seja, 
em c ireçãoao ápice) na raiz. Assim, mais de uma rota é resppnsá- 
Hi pela distribuição da auxina na planta, 

O transporte polar requer energia e independe da 
gravidade 

.A' ra .f ; j Ud , ar ,? trans P 0rt ‘' polar, os pesquisadores tèmempie- 
t,< i o inrlüiío [já Wncd de ágnr doador-reccplor (Figura 19,11): um blo- 

)L'i aRar T W : á “ auxina marcada com rãdioisótopo (bloco 
‘ í, r ’ L Ct) Dl ; ado . f ex bemidade de um segmento de tecido 
um bluui receptor c- disposto na extremidade oposta. O moviu 

deÍmSn P ? ledd J ° " >m dÍrL ^° 30 bluCü pode ser 

nesÍ™loco ^ d " pL ' l;i mc ' di ^° díl radioatividade 

A p.ii lir de vários estudos como este, as propriedades gerais 
ransporte polar do AiA foram determinadas. Os tecidos 8 dife¬ 


e 

imeiv 
ser 


rem no grau de polaridade do transporte do Aí A \ : rn 
colenptüos, caules vegeta tivos e pedolos predomina? 
transporte bagípetex O transporte polar não é afetad 
pela orientação do tecido (pelo menos em períodos 
curtos de tempo), razão pela qual não é dependente ,-U 
gravidade. 

Uma simples demonstração da ausência de efei¬ 
to da gravidade no transporte polar está ilustrada n i 
Figura 19 l 2. Quando estacas (neste caso, de bambir 
são colocadas em câmara úmida, raízes adventícia 
sempre se formam na extremidade basal da estaa 
mesmo quando as estacas são invertidas. Visto qu e a 
diferenciação das raizes é estimulada pelo aumento 
da concentração de auxina, esse hormônio deve ser 
transportado no caule na direção basípeta, mesmo 
quando a estaca está orientada com a parte superior 
voltada para baixo. 

O transporte polar ocorre mais de célula a célula 
do que através do sim pias to. Assim, a auxina sai da 
célula através da membrana pl asmática, difunde-se 
pela lamela média composta e entra na célula abaixo 
via membrana plasmática. A saída de auxina da célula 
é denominada cfluxo; a entrada de auxina nas células é 
chamada de íífoonpTO rfrmrxúw ou influxo. Qprocesso total é depen¬ 
dente de energia, conforme evidenciado pela sensibilidade do trans¬ 
porte polar h falta de 0 : e a inibidores metabólicos. 

A velocidade do transporte polar da auxina varia de 5 a 20 cm 
Ir 1 — mais rápido do que a taxa de difusão (ver Tópico 3 2 na 
Internet), porém mais lenta do que as taxas de transJocação no 
floerna (ver Capítulo 10), O transporte polar é específico para; auxi- 
nas ativas, tanto as naturais quanto as sintéticas. Nem os análogos 
de auxinas inativas nem os metabólitos da auxina são transporta¬ 
dos de modo polar, sugerindo que esse transporte envolve trans¬ 
portadores proteicos específicos na membrana plasmática, os quais 
podem reconhecer o hormônio e seus respectivos análogos. 

O principal local de transporte polar basípeto da auxina tios 
caules e folhas é o parênquimn vascular. Os coleòptilos parecem 
ser exceção, pio is neles o transporte polar basípeto ocorre princi¬ 
piai mente nos tecidos a vasculares, O transporte polar a crepe to na 
raiz está especifica mente associado ao parénquima do xilema dn 
esteio (Palm e Galweiler, 1999). No entanto, como será apresenta¬ 
do neste capítulo, a maior parte da auxina que atinge o ápice da 
raiz é transi oca d a pelo floerna, 

Um pequeno transporte basípeto da auxina no ápice da raiz 
também foi demonstrado. Em raízes de milho, por exemplo, p Al A 
radioativo aplicado a extremidade da raiz foi transportado na du 
reçao ba sí pela por cerca de 2 a S mm (Young e Evans, 1996), U 
transporte basípeto da auxina em raízes ocorre na epiderme e em 
tecidos cprtícais, e, como será visto, apresenta um papd central no 
gravi tropismo. 


Um modelo quimiosmótko foi proposto para explicar o 
transporte polar 

À descoberta do mecanismo quimiosmõtico do transporte de 
soluto no final da década de 1960 (ver Capítulo 6) levou a aplica¬ 
ção desse modelo ao transporte polar da auxina. De acordo coni o 
modelo qaimiosmótko atualmente aceito para o transporte polar 
da auxina, a absorção de auxina é impulsionada pela força-molrt^ 
de prótons (AT + Apl E) via membrana plasmática, enquanto que o 
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FIGURA 19.12 As raízes aescem a partir da extremidade basal destas 
estas de bambu, mesmo quando estão invertidas. As raízes formam-se 
n.. extremidade basal porque o transporte polar da auxina nas partes 
aéreas ê independente da gravidade (fotografia © M.B. Wilkins). 


Viuvei v dirigido pelo potencial de membrana, AE (a força-mo triz 
de prótons está descrita em mais detalhes no Tópico 6. 3 na Inter- 
e no Capítulo 7). 

Um aspecto crucial do modelo de transporte polar consiste 
em que os transportadores para o efluxo da auxina esteiam locali- 
^dos nas extremidades basais das células condutoras (Figura 
9d3). A evidencia para cada etapa do modelo é considerada sepa¬ 
radamente na discussão a seguir. 


5 rrYíJ A primeira etapa do transporte polar é o m- 

uxti dt auxina. De acordo com o modelo, a auxina pode entrar 

‘ 1S c . as Ve g^tais de qualquer direção através de um dos dois 
mccam^nos seguintes: 

pifusio passiva da forma protonada (Al AH) pela bica ma d a 

lipidica* 

Uansporte secundária ativo da forma dissociada (Al A ) pur 
u msimporte 2H+-A1A . 

^ v ’ âs de absorção da auxina ocorrem porque a permeabíli- 

passiva da membrana ã auxina depende fortemente do pl I 
■^plástico. 

ff Tyí J i ^dissociada do ácido indolG-acetico, no qual o 

u- ® prolonadt>, v 1iptyfílica e difundida rapidainen- 

tettiiÍF ^ a j.W®Mí|ádà lipídiea da membrana. Por outro lado, a 
ME| r '^suciada da auxina é nega li vo mente carregada e, porian 


to, não atravessa a membrana sem auxílio Visto que a H f -ATPase 
da membrana normalmente mantém a solução da parede celular 
em pH em torno de b, cerca da metade da auxina ípK,- 4,75) no 
apoplasto estará ná forma não-dissociada e se difundirá passivas 
mente pela membrana, a favor de um gradiente de concentração. 
Evidências experimentais para a absorção passiva da and na, pí !- 
dependente, foram dè inicio fornecidas pela demonstração de que 
a absorção de Al A pelas células vegetais aumenta quando o pH 
e\traceiular passa de um valor neutro para um valor mais ácido. 

Um mecanismo secundário de absorção ativa, mediado por 
tra nsp i >rtadí >r r d e mo n s t n >u se r sa tu rã v el e e spec i fict* pa ra a u >; inas 
ativas (Lomax, 1986). Em experimentos nos quais os valores de 
\pH e \F de membranas de vesículas Isoladas de hipoco Eitos de 
abobrinha (Gíam/éía pepo) foram manipulados artificial mente, a 
absorção de auxina radioativa é estimulada na presença de um 
gradiente de pH, come na absorção passiva, mas também quando 
o interior da vesícula estava negativa mente carregado em relação 
ao meio externo. 

Estes e outros experimentos sugerem que um transportador 
H + -A IA d o t i. po si m po rte co- Era nsport a dois p roto ns junto à auxi- 
na aniònica. Este transporte secundário ativo da auxina permite 
um maior acúmulo de auxina do que a simples difusão, pois é 
movido através da membrana pela força -mo triz de prótons. 

Um transportador de absorção da auxina do tipo permease, 
A U XI, rei arion ad i > aos t r ans pt i r t adores bac t eri a nos de am i nclãci - 
dos, íoi identificado em raizes de Arnbdopsi* (Bennett e cols., 1996). 
As raizes de mutantes mixl s.iu agravitrópicas, sugerindo que o 
influxo de auxina constitui-se um fator límitante para o gra vi tro¬ 
pismo em raízes. Como previsto no moddo quimiosmótico, o AUX1 
parece estar uniformemente distribuído em torno das células na 
rota do transporte polar íMarchant e cok, 1999), Assim, ,3 polari¬ 
dade do transporte da auxina é geralmente governada mais pelo 
efluxo do que pelo influxo, 

Efluxo de tuiximh Unia ve/ que o Al A esteja no ei toso!, onde o 
pH é de aproximadamente 7,2, quase todo o ALA dissocia-se na 
forma aniônica. Visto que a membrana e menos permeável ao Aí A 
do que ao Al AH, o A IA tenderá a se acumular nu dtosoE. í\u en¬ 
tanto, a maior parte da auxina que entra na célula sai através de 
um frtfifs/ÀJrWer de efluxo do mtxm mioniai De acordo com o mo¬ 
delo quimiosmõtico, o transporte de AJA" para fora da célula e 
acionado pelo potencial negativo da membrana. 

Conforme já mencionado, a característica central do modelo 
quimiosmótico para o transporte polar é que o efluxo do A IA" ocor¬ 
re preferencia] mente na extremidade basal década célula. A absor¬ 
ção continuada da auxina pela extremidade apical da célula e a 
liberação preferencial pela base origina o efeito do transporte po¬ 
lar* Uma família de transportadores putativos para efluxo de auxi¬ 
na conhecidos como proteínas l J IN (nome dado segundo a forma 
de grampo das ínflorescêndas formadas em mu tantos pipi de Aní- 
furfdpsfs; Eigüra 19.14A ) estâcj loca I ízados preci sa me n te como su¬ 
põe o modelo - ou seja, na extremidade basal das células 
condutoras (ver Figura 19.1413). 

As proteínas FI1M apresentam 10 a 12 regiões t rans membrana, 
ca ra c t eríst icas d a p n n c i pa I s u perfa mil ia d e l cui ispi utad ores de bac¬ 
térias eeucanontes, a qual inclui proteínas de resistência a drogas 

■ transportadores de açúcares (Figura Kl"). Apesar das seinelhan- 

■ i>s tupnfogicas a ou tais transportadores, estudos reCL?ntes suge¬ 
rem que a PIN pode necessitar de outras proteínas para ser a tu a e 
pi\\r integrai um complexo proteico maior. 
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FIGURA 19.13 Modelo quimiosmôtieo para o transporte polar da auxina, Aqui é ilustrada uma celuta de uma coluna 
de células transportadoras de auxina (Jacobs e Gilbert, 1983). 


Os inibidores do transporte de auxina 
bloqueiam o seu efluxo 


\ áríos compostos sintéticos p« idem agir corno 
bidores do transporte de auxina tITA), incluindo \ 
(áddo 1‘JV-naMflalãffiico} e TlBA (ácido 2,3,5-tfiíu 
benzóico) (Figura 19.16), Tais inibidores bloquei ai 
transporte polar por impedir o efluxo da auxina, t 
ienòmeno pode ser demonstrado incorporando N PP 
NllA no bloco doador ou no receptor em um exp 
mento de transporte de auxina. Ambos os compoi 
inibem u efluxo de auxina para o bloco receptor, i 
na0 a íf am Süa ^sorção a partir do bloco doador. 

, % U] ^. o mo que apresentam fraca 
vidade ãuxino e são transportados de maneira p, 

pedem inibir o transporte polar, em parte, por comí 
com a auxina pdo seu sítio de ligado no tramporta 
de efluxo. Outros, como o NPA, não são transporta 
i l modo polar e parecem interferir no transporte da 
»na por se ligarem a proteínas assodadas, formando 

y ! m 7 c ' x j 0 ^nsportador de efluxo. Tais pmte 
liganles de MPA são também encontradas nas exln 
dades basais das células condutoras, consistente co 
Jocalizaçao das proteínas PIM (jacobs e Cilbert, 1983 
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CITOPLASMA 

FIGURA 19,15 A topiogia da proteíha PJNl cem 10 regiõo 
transrncmbrana e uma grande alça hidrofíliea no meio íPálmer e 
(UlweíJer, OTX 


ifecen temente, ím identificada uma classe de ITAs que inibe o 
ir.inspprtador de absorção ALXI (Parrv e cota, 2001). Pt »r exem¬ 
plo, o ácido LnaftoxiacéHco (F-NOA) (ver Figura 19.6) bloqueia a 
rihsorção celular de auxina e, quando aplicado em plantas de Ára- 
í ; li ír, causa ' i a gra v i t n. >p ism o d e ra i z sem e lhan te à q ue le o b ser- 
vado nu mutante tuixL Como na mutação auxl, nem o 1-NQA ou 
qualquer outro inibidor ALXI-específico bloqueia o transporte 
polar da auxina. 

As proteínas PIN são ciclicamente incorporadas e 
removidas da membrana plasmática 

A localização basal dos transportadores de efluxo de auxina 
ri.-quer n direciona meu Lo de vesículas de secreção para as extremi¬ 


dades basais dás células condutoras. Recentemente, foi demons¬ 
trado que as proteínas PIN, embora estáveis, não permanecem em 
definitivo na membrana plasmática, mas são rapidamente dirigi¬ 
das a um compartimento cncfo&omal nãn-identi ficado, por meio 
de vesículas endodtícas e, então, recicladas de volta para a mem¬ 
brana (Geldner e cols. r 2001). 

Antes do tratamento, a proteína PI Ml está localizada nas ex¬ 
tremidades b|sais Ííopci) das células do parénquima o e tical da raiz 
(Figura 19.17 A), O tratamento das piá n tu las de ArnWepse com brv- 
Íeldiiia A ÍBFA), que leva ã agregação das vesículas de Golgi u de 
outros compartimentos endossontais próximo ao núcleo, faz com 
que as proteínas PTN acumulem-se nesses compartimentos intra¬ 
celulares anormais (ver Figura 19.17B). Quando a BFA é retirada 
peta lavagem com tampão, ocorre o restabelecimento da localiza¬ 
ção normal das proteínas na membrana plasmádca da base das 
células (ver Figu ra 19.Í7C). Por outro lado, quando a citoealasina 
R, um inibidor da pnlimerizaçào da actina, e incluída no tampão 
de lavagem, ocorre a inibição da localização normal da PfN na 
membrana (ver Figura 19.17D). Tais resultados indicam que a Ph\ 
é rápida e ciclicamente transferida da membrana plasma fica basal 
da célula a compartimentos endossontais não-identificador por 
meio de um mecanisnui dependente da actina. 

Embora o TTBA e o MPA liguem-se a diferentes alvos, ambos 
interferem no movimento das vesículas em relação ã membrana 
pl asm ática. A melhor maneira de demonstrar esse fenômeno é in¬ 
cluir 7 IRA na solução de lavagem após o tratamento com BFA. Sob 
tais condições, o TTBA inibe a localização norma! da PIN na mem¬ 
brana pldsmãtica apôs a lavagem (ver Figura R1 TE) (Geldner e 
cols v 2001). 

Os efeitos do TIBA e do MPA no mov imentp cíclico das \ esí- 
culas não são específicos para proteínas ITN e foi proposto que o> 
ITAs podem realmente ^er inibidores gerais do movimento cíclico 
de membranas (Geldner e cota, 2001). Por outro lado, nem o ! ISA 
ou o MPA sozinhos causam a localização errónea da FIX. embora 
eles bloqueiem o efluxo da auxina. Assim, tanto o TIBA quanto o 
MPA devem, igualmente, ter capacidade de inibir a atividade de 
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(B) 



(C> 



FIGURA 19.17 Os inibidores do transporto 
de auxinã bloqueiam i secreção do 
transportador de efluxo da auxína, PÍN1, pm 
a membrana plasmática. ÍA) Controle, 
mostrando a localização assimétrica de PfNl 
(B) Após o tratamento com brefeldma A 
(BFA). (C) Após a lavagem da BFA com 
tampão por duas horas com BFA. {D) Apôs 
uma Lavagem da BFA com c itocalasina D. [h 
Após uma lavagem com BFA com n inibidor 
do transporte da atixrna, TIBA (fotografias 
ced idas por Kla lis Pa 1 nu- 1999) 


transporte dos complexos P!N na membrana p]asmática — por se 
ligar à E" h lN (corno o T IBAi ou a uma ou mais proteínas reguladoras 
(como o NPA). 

Lm modelo simplificado dos efeitos do TIBA e do NPA no 
movimento cíclico da FIN e no efluxo da auxina está demonstrado 
na Figura 19TB, enquanto nutro, mais completo, que incorpora 

muita? das mais recentes descobertas, encontra-se no Ensaio 19.2 
na Internet. 


Os flavonóides atuam como ITAs endógenos 

. Ha evidência& ^ °s flavonóides i ver Capítulo 13) podem 
agir como reguladores endógenos do transporte polar da auxina. 
Ue rato, os flavonóides agliconas de ocorrência natural íflavonób 
des sem açucares ligados) são capazes de competir com o NPA 
pv o seu sitio de ligação nas membranas íjacobs e Ruberv, 1988) e 
’ J "‘T l Py- m vnte localizados na membrana plasmãtíça das extre- 
mk ades basais das células, onde os transportadores de efluxo es- 
usu concentrados (Peer ecols , 2001 ). Além disso, estudos recentes 
mostraram que as «lulas deficientes em flavonóides de mutante* 
d e /lint&idapsB acumulam menos ãiaina do que as células do tipo 
selvagem e as plantas mutantes sem flavonóides apresentam um 


perfil de distribuição de auxina alterado (Murphy e eols., 1 L W- 
Brown e cols., 2001). 

Muitos dos flavonóides que deslocam o NFA do seu sitio de 
ligação nas membranas são também inibidores de proteínas qui- 
nases e fosíatases (Bernasconi, 19%). Um mutante de Atühiilop^ 
designado rcní (do inglês, roo ts cu rl in .VPA / .) foi idenhficado com 
base no aumento da sensibilidade ao NPA. O gene RCNJ está es¬ 
treitamento relacionado ã suburddade reguladora da proteína fox- 
fatase 2A, uma fosfatase serina/treonina (Cabers e cok, 199b). 

As tusfatases são conhecidas pelo importante papel na regm 
laçâo enzimática, na expressão gênica e na transdução de sinal, 
por remover os grupos fosfatos reguladores das proteínas t ver La 
pítulo 14 na Internet). A descoberta sugere que a rota de transdu- 
çao de sinal que envolve as proteínas quinases e fosfatases p L > sl 
estar relacionada à sinalização entre as proteínas que se Ji#m ^ 
NPA e os transportadores do efluxo de auxina. 

A auxina também e transportada de forma não-poJ^ no 
floema 

A maior parte do Al A sintetizado nas folhas maduras parece 
ser transportada para o resto da planta de forma nãü-polar. \ |i) 
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FIGURA 19,18 Alternância dt ti va da localiza0o da proteína P]\\ 
dí pendente da auxina, entre a membrana pias má ti ca e um 
compartimento endosso mal Os inibidores do transporte da auxina, 
■ :; i j " TI BA e \ r PA, interferem na localização das proteínas PE NI nas 
regiões basais da membrana plasma li ca após a lavagem com BFÀ {ver 
lijiui.i 19.17), sugerindo que esses inibidores de transporte interferem 
iu localização da PI NI. 


A auxina, juntamente com outros componentes da seiva 
floema, pode se mover a partir destas folhas em direção ascen- 
^ uu descendente, em velocidades muito maiores do que as 
''' <M:rv ( ^ as no t rans porte p<>1 a r (ver C apí tu 1 o 10}. A t ra nsl t>caçãt y 
^ auxina no íloema é ampla mente passiva, não necessitando di- 
rélaiTiienle de energia. 

Embora a *rida não esteja determinada a real importância da 
^ 0 ^ 0ema iwms o sistema de transporte polar para o movi- 
i r ‘ L4 ” d' 1 Al A em longas distâncias, as evidências sugerem que o 
p a J tó ^ or * e de auxina de longas distâncias no floema ê importante 
1 | , r " L1)] 1 ^^ e dos progessos de divisão celular do cãinbio, no 
, amu i,i de caJose ou sua remoção dos elementos de tubo crivado 
Pr^_^ m ^ c ^ u das raízes. De fato, o floema parece representara 
as /e 0 de longa distância -de auxina para 

' ip 8 * Aluni, 1995; Swaiup e eols., 2001). 
i n d/ an ^‘ 0 transporte polar, quanto aquele via floema não são 
^ ^P^dtntes. Estudos recentes com ÀlÀ marcado radic)ál 1 vamen- 
^'-Tem que, em ervilha, ,t au riria pode ser transferida • I.: \ ia 


l! e transpíirte nã<>pola r para o sis temn di I ransp<>rle p* dor. ’TaI Trans¬ 
ferência ocorre sobretudo nos tecidos imaturos do ápice caulinar 

Um segundo exemplo de transferência de auxina do sistema 
de transporte não-pula r para o polar foi recentemente relatado em 
ArnbhiopsiSt demonstrando que a permea se AUX1 está assimétri¬ 
ca mente localizada na membrana plasmática da extremidade su¬ 
perior d as células do protofloema da raiz.(i. é, na extremidade distai 
ao ápice) (Figura 19.19). 

Foi também proposto que a permease AU XI, loca 11/ada assi- 
m et ri ca mente, promove o movimento acrópeto da auxina do fíw- 
ma para o ápice radícular (Swarup e cols. r 2001). Esse tipo de 
transporte polar da auxina, baseado na localização assimétrica da 
AUX1, difere do transporte polar que ocorre na parte aéreo e na 
região basal da raiz, o qual está baseado na distribuição assimétri¬ 
ca do complexo P 1 N. 

Observe na Figura 19.19B que a AUX1 é também claramente 
expressa em um agregado de células na columeta da coifa, assim 
como nas células de revestimento lateral da raiz, que protegem 
da zona de alongamento distai Essas células formam uma pe¬ 
quena, mas fisiológica mente importante, via basípeta, por meio 
da qual a auxina que atinge a coiumela é redirecionada para os 
tecidos externos da zona de alongamento A importância dessa 
rota será ressaltada quando for examinado ■ ■ mecanismo de gr<v 
vi tropismo de raiz. 


EFEITOS FISIOLÓGICOS DA AUXINA: ALONGAMENTO 
CELULAR 

A auxina Toi descoberta como um hormônio envolvido na 
curvatura de coleõptilos em direção á luz. Os coleóptilos cur¬ 
vam-se por causa das taxas desiguais de alongamento celular, do 
lado sombreado rcrsirs o lado iluminado [ver Figura 19.1 j. A ca¬ 
pacidade da auxina na regulação da taxa de alongamento celular 
vem fascinando os pesquisadores por muito tempo. Nesta seção 
se rã revi sa d a a tis iol ogi a d o a Jon ga m en to cel u lar i nd uzido pe la 
auxina, incluindo alguns aspectos que foram discutidos no Capi¬ 
tulo 15. 

As auxinas promovem o crescimento de caules e 
coleõptilos e inibem o crescimento de raizes 

Conforme discutido, a auxina é sintetizada no ápice ca ufa¬ 
nar e transportada em direção ba si peta aos tecidos localizados 
abaixo do ápice. O suprimento constante de auxina que chega á 
região subapical do caule ou do coleóptito é necessário ao alon¬ 
gamento continuo dessas células. Como o nível de auxina endó¬ 
gena na região de alongamento de uma planta sadia normal está 
próximo do ótimo para o crescimento, a aspersão da planta com 
auxina exógena resulta em um modesto v breve estimulo no cres¬ 
cimento, podendo até ser inibitório, no caso de plántulas que cres¬ 
cem no escuro, as quais são mais sensíveis a concentrações 
supra-ótimas de auxina do que as plantas que crescem em pre¬ 
sença de luz 

Entretanto, quando a fonte endógena de auxina e removida 
por exeisãü das regiões contendo as zonas de alongamento, a taxa 
de crescimento decresce rapidamente a uma taxa basal baixa Fre 
quen temente, lais regiões exdsadas respondem de forma intensa a 
auxina exógena pelo rápido aumento de sua taxa de eresdntentO 
uns níveis observados na planta intacta 
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HG Ü R A 1 3 .19 A permea se de a li x i na .-V U X ] è es p l j í i fica me n í e 
expressa nas células da columela, da cobertura lateral da raíz.e dos 
tecidos do esteio. (A) Diagrama dos tecidos do ápice da raiz de 
ÁTãbidopsh. (B) lm li no localização da AL X] nas células do protufloema 
do esteio, em um grupo de células da columela e nas células da 
cobertura lateral da raiz (C) L oca ligação assimétrica de AÜXJ em uma 
fileira de células do protofloema. iSvvarup e cols,, 2001). 


Hm experimentos de longo prazo, o tratamento dê segmenl 
wcisados de coleõptilos (ver Figura 19.2) ou de caules de dicoti 
doneas “ m ™**na estimula a taxa Ji* alongamento du seemer 
por ate 20 horas (Figura 19,20). A concentração ótima de auxi 
pum o alongamento está tipicamente entre iU e UH M (Fígi 
19.21) A inibição, além da concentração ótima, ó em gerai atrlii 
>la a btossinbse tfo etileno induzida por aüjxm. Conforme st 
discutido no Capítulo 22 , o hormônio gasoso etileno inibe o alc 
gamento do caule em muitas espécies 

0 amtroledo alongamento da raiz exercido pela auxina tt 
sido mais dilicil de demonstrar, talvez porque a auxina induz- 
pró uçâu de etileno, um inibidor do crescimento de raiz No c 
tanto mesmo se a biossintese de etileno for especificamente N 
queada, baixas concentrações de auxina (lÒ-io a pfumov 
o cresoirnento de raizes intactas, enquanto altas 2 S 

P ? Emento. Assim, as raízes poden ne e sitar 
uma concentração mínima de auxina p ara crèscer m " ' 

mento da raiz é fortemente inibido por concentrações de aud 

P rtmiuv ^P 0 alongàméntü de caules e cole^ftLs. 


Os tecidos externos do caule de cficotífedòneas são alvo 
da ação da auxina 

Os caules de dicotiledcneas são compostos de muitos tipos 
de tecidos e células, mas apenas alguns podem limitar a texa de 
crescimento. Esse aspecto ê ilustrado por um simples experimen¬ 
to, Quando seções de regiões com crescimento ativo de um caule 
estiolado ele dícotiledõnea, como ervilha, são divididas no sentido 
longitudinal e incubadas em tampão, as metades curvam-se para 
fora, 

Esse resultado Indica que, em ausência de auxina, os tecidos 
centrais, incluindo a medula, os tecidos vasculares o o córtex inter¬ 
net, alongam mais rápido do que os tecidos externos (córtex ex íer ~ 
noe epiderme). Assim, os tecidos externos podem estar lum tanJo 
a taxa de crescimento do caule em ausência de auxina. Entretanto 
quando ax seções são incubadas em tampão com adição de auxina 
as metades curvam-se para dentro, demonstrando que os tecidos 
externos dos caules de dicotiledônea* são os principais alvos da 
ação da auxina durante o alongamento celular. 
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FIGURA 19.30 Jnlerva hé e Wm po para o creseimento i rd u v ido pt>r 
auxina em segmentos de coleóptilos de Avrm (aveia). O crescimento é 
pipiado como incremento percentual do crescimento. A auxina foi 
adie ionada no tempo zero, Quando a sacarose (Sac) ú adicionada ao 
meio, .i resposta pode continuar por até 20 horas, prolongando a 
resposta de crescimento h auxina, sobretudo por fornecer soluto 
usmoturiimente ativo, que pode ser absorvido para a manutenção da 
pressão de turgor durante o ah mgamento celular. O KC pode substituir 
is sacarose O grafico do detalhe apresenta o resultado do crescimento, 
tm escala menor de tempo, plotado a partir de leituras de um 
trjinsdutor eletrònicu com sensor de posição, No gráfico, o crescimento é 
pintado em valores absolutos de milímetros versus tempo. A turva 
mostra un % ihw de cerca de-15 minutos para que o crescimento 
estimulado por auxina inicie ÍGelamd, 1995], 


O lag time mínimo de resposta para o crescimento 
induzido por auxina é de dez minutos 

Quando um segmento de coleóptik > ou de caule c removido e 
colocado em um equipamento para medição de crescimento, a res¬ 
posta ao crescimento pode ser monitorada com alta píedsãò. Sem 
auxina no meio, a taxa de crescimento declina rapidamente. A adi¬ 
ça o de auxina estimula dara mente a taxa de crescimento após um 
/riç time de 10 a 12 minutos (ver o detalhe do gráfico da Figura 
19 . 20 ) 

Os coleóptilos de aveia (Atww) e os hipocótilos de soja (Gíiyci 
ne nm) atingem o máximo da taxa de crescimento em 30 a 60 mi- 
n u tos a pós tratam en to co m a u xi na í F i g u ra 19,22). Esse má x i mo 
representa um aumento de 5 a 10 vezes sobre a taxa basal. As se¬ 
ções de coleóptilos de aveia podem manter esta taxa máxima de 
crescimento por até 18 horas em presença de solutos osmotica mente 
ativos, tais como sacarose ou KG. 

Como seria esperado, o estímulo de crescimento pela auxlmi 
necessita de energia, e os inibidores metabólicos inibem a resposta 
em poucos minutos. O crescimento induzido por auxina é tam¬ 
bém sensível a inibidores de síntese de proteínas, como a cidoexi- 
mida, sugerindo que estão envolvidas proteínas com altas taxas 
de reciclagem. Os inibidores da síntese de RN A também inibem 
esse processo, após um período um pouco mais longo (Gelando 
1995). 

A duração do % fíiui? do crescimento estimulado por auxina 
possa ser aumentada peta diminuição da temperatura ou pelo uso 
de concentrações subótimas de auxina, embora não possa ser di¬ 
minuída pelo aumento da temperatura, pelo uso de concentrações 
supra-ótinlas de auxina ou pela abrasão da camada cuticular para 
permitira penetração mais rápida da auxina no tecido Assim, o 
itvç Ume mínimo de dez minutos não e determinado pelo tempo 
necessário para a auxina atingir seu sítio de ação. Mais propria¬ 
mente, o % hiuv reflete o tempo necessário para o sistema bioquí¬ 
mico efetuar o aumento na taxa de crescimento. 


A auxina aumenta rapidamente a extensibilidade da 
parede celular 


A observação de que as camadas celulares externas são alvos 

. . . parece ser conflitante com a localização do transporte 

polar nas células parenquimáticas dos feixes vasculares. No en- 
tanio, a auxina pode se mover lateralmente do tecido vascular dos 
taulrh de dicotiledòneas para tecidos externos na /ona de alonga¬ 
mento. Em coleóptilos, por outro lado, todos os tecidos não-v&scu- 
ares (epiderme e mesofilo), além de serem capazes de transportar 
mm * apresentam resposta a esse hormônio. 


Como a auxina provoca o aumento de cinco a 10 vezes na 
taxa de crescimento em apenas dez minutos? Para entender esse 
mecanismo, é preciso primeiro revisar o processo de expansão ce- 


^ ^ ^ urv 1 'P ,cni d * d ose-resposta do v wh: í m en to induzido peb AIA y u i 

ccjíifúntii^ L ' 1 ! lul , c ‘ trv ^ la ou de cnleúptíkb. O alungamenlu das seções removidas de 
Era tfti l>S t ÜU Cau us Wm é pmíQ cpntía concentraçõés crescentes de A1A exógeno, 

] £h í! .fila* (acima de o Al A selnrn.i cada vez nienof» efetivo; acima de 

PonhlK T 118 ' 5 * 1 ^Ibítório, como demonstrado péla queda da curva abaixo do linha 
1 kld a ■ a al representa o cre$< i mento ^ m ad içãn de AIA 
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Tempo de incubação em i OpW de AIA (horas) 


FIGURA 19.22 Comparação da cinética dc t rescinumto de seçoo t ie 
cdeoptihs de aveia e de hipocõhlos de soja, incubadas com 10 mM de 
AIA e T'« de sacarose. O crescimento é pintado como a taxa obtida em 
cada tempo, cm vez da taxa de crescimento absoluto. A Laxa de 
cresci men lo dos hipocóHlos de soja oscila após urna hora, enquanto que 
a decoleõptílos de aveia permanece constante; 


lular nos vegetais (ver Capitulo 1 ? 1 . As células vegetais expandem- 
se em três etapas: 

1 A absorção osmótica da água pela membrana pl asmática ê 
acionada por um gradiente de potencial hídrico (V/C). 

- ■ A p ressã o de tu rgor a um en ta d e v ido à rigíde? da parede ceIu - 
lar. 

3. Ocorre o afrouxamento bioquímico da parede, permitindo ã 
célula expandir-se em resposta à pressão de turgor. 

Os efeitos de tais parâmetros são condensados na equação da taxa 
de crescimento: 


onde TC e a taxa de crescimento.. % e a pressão de tu rgor, Y é c 
hmw de cedência e m é o coeficiente (extensibilidade da parede) que 
relaciona a taxa decrescimento a diferença entre , e V. 

Em prindpio,a auxina poderia aumentara taxa de crescimento 
por aumentar » ou y p ou ainda diminuindo V. Embora extensivos 
experimentos tenham demonstrado que a auxina não aumenta a 
pressão de turgor quando estimula o crescimento, resultados ccn- 
‘(antes taram obtidos no que diz respeito ao decréscimo de V 
mduzido por -toxina No entanto, há uma concordância geral de 

da parede'™ pr ° V0Ca aumellto no parâmetro de extensibilidade 


n a «H B US3 ? prót0IH Aduzida por auxina acidifica a 
parede celular e aumenta a extensão celular 

Ue acordo com a hipótese do crescimento ácido amplarr 

e re>ta. üs dc . Wdrogèniü agem CQm lnt , rm ^ á ^ 

hidR^émoó lTTTp 10 d A parede Ceiülar - A íonle dos íons 

—“»w * dr^r" * ” 

1. Os tampões ácidos deveriam promover o crescimento em 

permitir 3 ^ 

permitir o acesso dos protons à parede celular. h 


2, A auxina deveria aumentar a taxa de extrusão de prótons h J 
cfjficaçào da parede) e a cinética da extrusão dos prótons d 
veria se igualar àquela do crescimento induzido por mxml 

3, Os lampôes neutros deveriáfo inibir o crescimento mú\u\á 
por auxina 

4, Os compostos (outros além da auxina) que promovem a , 
tnisão de prótons deveriam estimular o crescimento, 

3. As paredes celulares deveriam conter um "fator de 
mento da parede' em um pH ácido ótimo. 

Estas cinco suposições foram confirmadas, Tampões ácidos 
causam um aumento rápido e imediato na taxa de crescimento 
desde que a cutícula tenha sido desgastada. A auxina estimula a 
extrusão de protons na parede celular após um período de 10 j 35 
minutos, consistente com a cinética de crescimento (Figura 19 ^ 
Foi demonstrado que o crescimento induzido por auxinàé 
inibido por tampões neutros, desde que a cutícula tenha solido 
abrasão. A tusicoeina, uma toxina fúngica, estimula tanto a extru¬ 
são rápida de prótons quanto 0 Crescimento temporário em seções 
de caule e coleòptilos (ver Tópico 19.6 na Internet). Finalmente, 
as proteínas que participam do afrouxamento da parede, denomi¬ 
nadas expansinas, foram identificadas nas paredes celulares de 
uma grande variedade de espécies (ver Capítulo 15) Em valores 
ácidos de pH, as expansinas afrouxam as paredes celulares pelo 
enfraquecimento das pontes de hidrogênio entre os polissacaríde- 
os da parede celular.. 

A extrusão de prótons induzida por auxina pode envolver 
ativação e síntese 

Em teoria, a auxina poderia aumentar a taxa de extrusão de 
prótons por dois possíveis mecanismos: 

1. Ativação das H _ -ÂTPases preexistentes na membrana pias- 
mática 
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FIGURA 19.23 Cinética do alongamento ,e da aádíficaçáo da 
celular induzida por AJA. viu cpleôptiZos de milho. O pl f petrede 
celular foi medido com um mícipdetnjdei. Observe ob ht$ iinu^ si rui tares 
í Hl a 1 s mmutvb) tanto para a addiíicação da parede celular quanto para 
o aumento na taxa de alongamento (fnvohse Kav, I97&), 
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, S]l1tese dc nevas H -AlTases na membrana plasmatic.i 


EFEITOS FISIOLÓGICOS DA AUXINA: FOTOTROPISMO E 
GRAVITROPISMO 


H*-.\TPasc. Quando a auxina é adicionada dirvta- 
\ ,1*.. ,i 4 í csímlas isoladas de membrana plasmálica de «lulas de 
Kbaco è observado um pequeno estímulo (cerca de 20%) da ativi- 
,r d t . hombeanu-r.il. de prótíms para produção de Al P. sugerin¬ 
do llut , a aueina ativa diretamente a H‘-ATPase, Observou-se um 
Ltoulo maior (cerca de 40%.) quando células eivas foram trata- 
i - cDm A!A imedíatamente antes de as membranas terem sido 
^jajasa indicando que um fator celular também é necessário iPel- 

tier «Kossígnbl 1996)- ,, ., 

Embora um receptor de auxina nao tenha ainda Sido tdentih 

cado (conforme será discutido postèriormente neste capítulo), vá- 

r-^ proteínas de ligação ã auxina (ABPs) foram isoladase parecem 

a pazes de ativar a H--ATIW da membrana pias má rica em 

presença de auxina (Steffens e col$„ 2001 f. 

' Recentemente, foi demonstrado que uma ABI 1 de arroz, ABI 1 - 
era capaz de se ligar diretamente à H‘-AT?ase da membrana plas- 
mátíca e estimular a extrusâo de prótons — mas somente em pre¬ 
sença de Al A (Kim e ook, 2001K \a ausência de AI A, a ath idade 
da H*-ATPase é reprimida pelo domínio C-terminal da enzima, 
que pode bloquear o sítio catalítico. A AB1V (ligada ao AIA) inte¬ 
rage com a H -AtPase, ativando a enzima. l'm segundo sítio de 
Kgaçlo da auxina interfere na ação do primeiro, possivelmente 
explicando a curva em forma de sino, correspondente à ação da 
auxina Esse modelo hipotético para a ação da ABP- e mostrado 
na Figura 19,24. 


Srnfcse da W‘-A7"P(tstf, A capacidade dos inibidores da síntese 
4 proteínas, como a cicl"eximida. em inibir rapidamente a extru- 
sân de prótons e o crescimento induzidos por auxína sugere que 
esse hormônio podería também estimular o bombeamento de pró- 
tom por aumentar a síntese de H*-ATPase, 

Um aumento na quantidade dessa enzima em 


Os três principais sistemas de orientação do crescimento dos 
vegetais são: 

I. Fq totropísm o, ou cresci men lo em relaçã o ,i I u z. é ex prose> err 
todas as partes aéreas e algumas raízes; garante que as íolhas 
receberão luz solar suficiente para realizar a íotossíntese 

2 Gravi trop i s m o, o cresc i me n k > em respt ista ã gr a \ td a d o. p< >s - 
:Abi 1 ila que as raízes cresçam em direção ao solo e as partes 
aéreas em direção contrária, respostas que são extrema men te 
criticas nos estádios iniciais da germinação. 

1 Tiguiotropismd, ou crescimento em resposta ao toque, per¬ 
mite que as raízes cresçam ao redor de rochas e e responsável 
pela capacidade das partes aéreas de ascender sobre outras 
plantas ou estruturas de suporte. 


Nesta seção, serão examinadas as e\ idêndas de que a curva¬ 
tura em resposta à luz ou á gra\ idade resulta na redistribuição 
lateral da auxina. Estarão sendo também considerados os meca¬ 
nismos celulares envolvidos na formação dos gradientes laterais 
de auxina durante a curvatura. Pouco se sabe a respeito do meca¬ 
nismo de rigmg tropismo, embora ele, provavelmente, também 
envolva gradientes de auxina. 


O fototropismo é mediado pela redistribuiçâo lateral da 
auxina 

Como foi visto, Charles e Francis Darwin apresentaram a pri¬ 
meira idéia com relação ao fototropismo demonstrando- que os 


atóptilos de milho foi detectado i muno lo¬ 
gicamente cinco mvnutos após o tratamento 
com auxína e a duplicação da quantidade de 
ti ' ■ A11 y â se i oi obse r va d a a pós 40 min ut os dt ■ 
tratamento Um aumento de três vezes na 
produção de um mRNA para a síntese de H ■ - 
ATPase, como resultado da indução pela au- 
xína, íoi demonstrado especificamente em 
tecidos não-vasculares dos coleõp tiles. 

Em resumo, a questão da ativação ror- 
: l1 síntese ainda não está resolvida e é possi- 
xvl que a auxína estimule a extrusâo de 
protons por ambos processos. A Figura 19.25 
Eomnv os mecanismos propostos para o 
atn uxamento da parede via extrusâo de pró- 
hm induzida por auxina. 


EXTRACELULAR 



Domínio 

inibitório 


INTRACELULAR 


■ÍDP) <•© 


AfcJPt; se liga á 
H -ATPase da MP 
no 5iho de 
ligação. 


A figação do AfA 
provoca mudança 
confo/macional 
na ABP^^ A 
ABPj^ interage 
com o domínio 
inibitório da 


A ligação do Al A 
ao segundo sitio 
diminui a 
interação com o 
domínio inibitório 
da H" ATPase, a 
enzima e inibida. 


H' ATPasè da MP. 
ativando a 
enzima 


FIGURA 19.24 Modelado atiwiçãn da 11 -ATFjsl 1 da menibrana pia^nàiiva iMP i - - \\'\ 

v auxina. 
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Hipótese cie ativação: 

A âijxina liga se a uma proteína 
de rigação de auxína {ABP3 ), 
localizada ua superfície celular 
ou no cilosoi O coitipíexo 
abp I ala interage direta mente 
com a HVATPase da membrana 
plasm ática para estimular 
o boíXÍbea mento de prótons 
(etapa 1) Mensageiros 
secundários, como o cálcio ou 
o pH intracelular, podem 
também estar envolvidos. 


Hipótese de síntese: 

Mensageiros secundários 
«nduíidos porauxina ativam a 
expressão de genes 
(etapa 2) que codificam a 
síntese da J-T-ATPas.e da 
membrana plasmética (etapa 
3j A proteína e sintetizada no 
retículo g ndop!asmático rugoso 
(etapa A) e enviada para a 
membrana pela via secretora 
(etapas 5 e 6) O aumento da 
extrusão de prótons é o 
resultado do aumer.ro no 
número de bombas de prótons 
na membrana 



Hipótese 
de ativação 


Complexo 
RE Rugoso de Golgi 


Mensageiros 

secundàrros 


NÚCLEO 


Processamento 
da proreina 


Promotor Gene dá 
l H^-ATPase 


rnRNA 


Hipótese 
de síntese 


HT-ATPase em f 
vesículas de membrana 


Membrana 

plaSmática 


Ativação 


PAREDE CELULAR 


Expansina 


FIGURA 19.25 Modelos atuais de extmsãü de H Induzido por Aí A, Em muitas plantas, os dois 
mecanismos podem ocorrer, independente de como o bombeamento de l i 1 seja aumentado, o afrouxamento 
da parede induzido pela acidez é mediado pelas exgansinas. 


sírios de percepção e do crescimento di/erendai (curvatura) estão 
separados: a luz é percebida no ápice, mas a curvatura ocorre abai¬ 
xo desta região- Pai e filho propuseram que alguma "influencia" 
transportada do ápice para a região de crescimento, era responsá¬ 
vel pela resposta do crescimento assimétrico observada. Essa ín* 

" uencia f01 ' mm ^rde, determinada como ácido m d ul-3-a cético 
uma auxina. 


Quando um broto tatá crescendo verticalmente, ,i iuxina 
transportada de modo polar da extremidade em crescimento par 
.1 «ma de alonglmento, A polaridade do transporte de auxina d. 
**l 1 j p fV base e determinada pelo desenvolvimento e é inde 

xi.?^ f í’ 10 E-‘ nla<;aÜ COm rda ^° h 8™'idade. Entretanto, a au 

transportada lateralmentee este moviment. 

o - o 1 2° T f° para tro P isrnm - origmaImente pro 

Hia enrT, fclai Cholodny, da Rús 

a ' i 11 ’ 1 and es i-nls Wunt, na década de 1920. 

Ue acwdi ii com o modelo de Intotropismo Cholodnv-Went a 

gsisssg *^ dc A ^ «s i 


1 A produção da auxina. 

2. A percepção de um estímulo unilateral de luz. 

1 ni, l ,? l1Sp0flt laltr ‘ l1 de A1A em res P‘ >sla ao estímulo fototró- 

K t L l.J , 


Assim, em resposta ao estímulo dirèdonal da luz, a auxina produ¬ 
zida no ápice, em vez de ser transportada de forma basípeta, é 
transportada lateral mente para o lado sombreado. 

Os locais exatos de produção da auxina, da percepção da luz 
e do transporte lateral tem sido difíceis de serem definidos. Em 
coleóptílos de milho, a auxina é produzida na região que compre* 
elide J a 2 mm do ápice. As regiões fotossensíveis e de transporte 
lateral estendem-se mais longe, cerca de 5 mm da extremidade, A 
resposta ê também fortemente dependente da fluência (ver Tópico 
19-7 na internet). 

Duas flavoprúlemas Jototmpbm I e 2, são fotorrecoptores da 
rota de sinalização pára kiz az ui (ver Ensaio 193 na internet) 
que induzem a curvatura fototrópica em hipcxiütííos dc Amhii\y 
i/s e coleóprílos de aveia sob condições de baixa e alta fluência 
(Briggs e cols,, 2001), 

As fototropinas são proteínasquinasesautofosforilant^ com 
suas atividades estimuladas pela luz j/uI O espectro de ação da 
ativação por luz azul da atividade quina se coincide com o espec¬ 
tro de ação para o foto tropismo, incluindo múltiplos picos na re¬ 
gião do azul. A fototropina I exrbe um gradiente la feraJ de 
fosfoiijgçãu durante a exposição a uma baixa fluência de luz azul 
uni la tora!. 

De ricordís com a hipótese atual, o gradiente na tosforílação 
da fototropina induz o movimento da auxina para o lado som* 
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J(V coledpHlo (ver Tópico 19.7 na Internet). Uma vez al- 
£Lio o lado sombreado, a auxína é transportada cm direção 
h para a /ona de alongamento, onde estimula o alongamento 

-■iufir A dcvJeração do crescimento no lado sombreado e a dimi- 
nuiçaono lado iluminado (crescimento diferencial) originam a cur- 

, ifu^i em direção ã luz fJ Êgura 19.26). 

(h testes do modelo proposto por Cholcdny-Went, usando 
ensaios com Hpcos de ágar/cu rotura de coleóptilo, têm dado su- 
■'.■rte as suposições do modelo, nas quais a auxína, nos ápices dos 
coleóptilos ! é transportada lateral mento em resposta à luz unilate- 
n ] (pL ura m.2 71A quantidade total de auxína que se difunde a 
1 > 1 'irtir Ja extremidade Caqui expressa como ângulo de curvatura) ê 
i morria tanto na presença de luz unilateral quanto na ausência da 
mesma (comparar Figura 19.27A e B), Tal resultado indica que a 
h/ nho causa a fotodestm# da auxina no lado iluminado, con- 
forme proposto por alguns pesquisadores. 

De modo consistente com as hipóteses de Cholodny-Went e 
do crescimento ác ido, o pH apoplástico no lado sombreado do um 
Huleou cokôpHloem curvatura fototrópica c mais ácido do que o 
lado iluminado (Multo e tols,, 1961). 


0 gravitropismo também envolve a redistribuição lateral 
de auxina 

Quando planto las de aveia crescidas no escuro são orienta¬ 
das horizontalmente, os coleoptilos curvam-se em direção oposta 
.i ação da gravidade'. De acordo com o modelo de Cholcdny-Went, 
a auxína. em um coleòptilo horizontal, é transportada lateral men¬ 
te para a metade inferior, levando-a a crescer mais rápido que a 
metade superior, As evidèncias obtidas com os experimentos ini- 



Lüdo iluminado 


-i- j _i 

80 100 120 

Tempo (min} 

cnlÜ*m ^ ^ Crescimento do& lados iluminado e sombreado de um 
PHo emrdaçaoau tempo, responíkmjo a um pulso de 30 
i\L ' U * 3iíül «nidiredonal Aos culeõniHos-cmitrólu não foi 

ü4> tTa - arn & | to de luz (lino e Brigg$, 1^84) 


Controle 


ciais indicaram que o ápice do coJeóptilt i pode perceber a gravida¬ 
de e redistribuir a auxína para a metade inferior Por exemplo, se 
os ápices dos coleóptilos estão orientados horizontal mente, mais 
auxína se difunde para da metade inferior do que da metade supe¬ 
rior (Fígura 19,28). 

Os tecidos abaixo do ápice também são capa/es de responder 
à gravidade Por exemplo, quando coleóptilos de milho, orienta¬ 
dos ver tical mente, têm seus ápices decapitados por remoção dos 2 
mm apicais e orientados horizontal mente sem o ápice, a curvatura 
gravitrópica ocorre a uma taxa lenta por várias horas. À aplicação 
de AI A ã superfície cortada restaura a taxa de curvatura aos níveis 
normais. Essa descoberta indica que tanto a percepção do estímu^ 
lo gravitãçional quanto a redistribuição lateral da auxína podem 
ocorrer em tecidos localizados abaixo do ápice, embora a extremi¬ 
dade seja necessária para a produção de auxína, 

À redistribui cão lateral de auxína nos merístemas apicais da 
parte aérea é mais difícil de ser demonstrada do que em coleópti- 
los, devido à presença desse hormônio nas folhas. Hoje em dia, 
marcadores moleculares, como os genes-repórteres, têm sído am¬ 
plamente utilizados para detectar gradientes laterais de auxína em 
caules o raízes posicionados horizontal mente. 

Em hipocótilos de soja, o gra vi tropismo leva a uma rápida 
assimetria no acúmulo de um grupo de RN Am estimulados por 
auxína, denominados SAL"Rs (do inglês, síikt// mixin up-regulated 
RN As) (McCl u re e Cuil fovte, 19H9). E m planto las pt todonadas ver¬ 
tical mente, a expressão dos genes SAUR é simetricamente distri¬ 
buída. Em 20 minutos após a plàntu ta ser orientada horlzoiv 
talmente, os SAL 1 Rs começam a se acumular na metade inferior do 
hípocótílo. Sob tais condições, a curvatura gravitrõpica torna-se 
evidente nos primeiros 45 minutos, logo após a indução dos genes 
SAURs (ver Tópico 19.3 na Internet). A ocorrência de um gradi¬ 
ente lateral na expressão dos genes SAUR é ind ire ta mente eviden 
ciada pela existência de um gradiente lateral de auxína, detecta ve] 
2U minutos após o estimulo gravitac tonal 

Como será discutido posteriormente neste capítulo, a famí¬ 
lia gê nica GH3 é também ativada cinco minutos após o trata men¬ 
to da auxína e tem sido utilizada como marcador molecular para 
a presença de auxína. Através da fusão de uma seqiiência de pro¬ 
motor artificiat baseada no promotor do gene CHS ao gene-re¬ 
pórter CUS, é possível visualizar o gradiente lateral na 
concentração de auxína que ocorro durante o fototropismo e o 
g r a v 11 rop i smo (Figu ra t k J.29). 

Os estatólitos funcionam como sensores da gravidade nas 
partes aéreas e nas raízes 

Alt contrário da luz unilateral, a gravidade não forma um gra¬ 
diente entre as metades inferiores e superiores de um órgão todas 
as partes da planta percebem igual mente o estímulo grav itacional. 
Como os vegetais percebem a gravidade? A única maneira pela 
qual a gravidade pode ser percebida é pelo movimento de um cor¬ 
po em queda ou em sedimentação. 

Os candidatos óbvios para sen irem como sensores nos vege* 
tais são os amilópiastos, grandes e densos, presentes em muitas 
células vegetais, Esses nmiloplastos especializados apresentam alta 
densidade em relação ao citoplasma, de modo que rapidamente 
sedimentam na superfície inferior da célula (Figura 19.30). Os umi- 
loplastos que funcionam como sensores da gravidade são ehaniu- 
d " s lE i ■ es la tól i tos e as ce I u I as es pec ializ a da s u m pe rcebc 1 1 . > es tim u Eo 
grav itacional nasqu.úseEcs ocorrem são os estai óritos. Ainda não 
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Blocos de ágar n ao-dividi dos 
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Ângulo de curvatura 

(gí-iUS) 


l Aj t"s( uío 


(Bj unilateral 



Sem desifuição da auxina 




m 



O épieé do coleòpulo 
compleiamente dividido 
por um figo pedaço de 
mica; na o e observada a 
redis ifibiifçâo de acixina 


Q ápice do coleóptrln 
paraalrnerite dividido por 
um fino pedalo de mica; 
ocorre a redistribuição 
lateral de auxina 


A luz uriilaíeral não causa íolodestnuiçío da 
au>;ina no lado iluminado 


A auxioa e transportada !a temi mente para o 
lado sombreado na extremidade do coleáptíb 


FIGURA 19*27 Evidência dè que a redistribuiçàcs lateral da ,umna é estimulada pela líiz 
unidiredonal cm cofeóptilos de milho. 


está claro se o estatodsto e capaz de detectar o movimento descen¬ 
dente do eslatólito, â medida que ele passa pelo citoesqueleto ou 
se o estímulo é percebido apenas quando o estatóJito atinge a su¬ 
perfície inferior da célula. 

Pi i r/cs d érea $ < f coíeòp tsios. F m ] sá r tes a é reas e col eóp Hl os, a gra¬ 
vidade e percebida na bainha de amido., uma camada de células 
que circunda os tecidos vasculares da parte aérea. A bainha deariib 
do é contínua com a endoderme da raiz; porém, ao contrário da 
endoderme, ela possui amibplastos. Os mutantes de Ambidüpsk 
sem amiloplastos na bainha de amido apresentam a parte aérea 
agravitrópica, mas raiz com crescimento gra vi trópico normal (Fu- 
jiltira e cols., 2000). 


Como visto no Capítulo 16, o mutante scrtrcciw (ser) não apre¬ 
senta endoderme nem bainha de amido. Como resultado, o hipo- 
có t i I o eain flore scênci a d o m u ta níe scr são agra v i tró pi eos, èhq ua n k > 
a raiz exibe uma resposta gravitòpka normal. Com base nos fenó- 
tipos desses dois mutantes, pode-se concluir que: 

■ A bainha de a mído é necessã ria para o gra vi tropismo das par¬ 
tes aéreas. 

* A endoderme da raiz, que não contém estatuittos, não é ne¬ 
cessária para o gra vi tropismo das raízes. 

Raízes. O locai da percepção da gravidade em raízes primárias 
e a coifa. AmilüpListos grandes e corrí resposta ã gravidade estão 



FIGURA 

àv aveio 

™ ^ bl,KWl1 '- **• «“> 0'bk*» de .ifrir da me.,, 
. „ , ™ u ' «"» curvatura ma or nt>«tópHIo decapitado do uue o Mbco de 

*V ** ">«**superior (direita) (fbtpgralia $ M. lt. Wilkios), ' ! 
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FIGURA 19:29 Os gradiente* laterais de auxina são formados em 
fiipu^otitttsde^FífÍJjWifSJs durante as respostas decrescimento 
diferendaJ b \uz (A) e ã gravidade (B). As plantas foram transformadas 
lom ii construção DR5:;GUS. O o cúmulo de auxina no lado sombreado 
tAJ.tni na mel ade inferior do hipocótilo está indicado pela coloração 
a/ul ilustrada nas fritos menores {fotografias cedidas por KIjus Palme). 


localizados nos est a tód tos (ver Figura 19.30 A e B) no cilindro ceiv 
Irai ou co I um ela da coifa, A remoção da coifo de raízes intactas 
anula o gravitropismo das raízes, sem inibir o crescimento, 

Ainda é pouco compreendido como os esta temi tos percebem 
precisa mente a sedimentação dos estatólUos. De acordo com uma 
hipótese, o contato ou a pressão resultante da sedimentação do 
amitnplasto sedimentando no retículo erulop! asma tico na metade 
inferior dá célula desencadeia a resposta (ver Figura 19.3QC). Q 
retículo das células da cblumela é estrutural mente distinto, consis¬ 
tindo de cinco a sete laminas de retículo endüplasmãlico rugoso 
ígadas a um eixo nodal central e dispostas em um arranjo circular, 
como as pétalas em uma flor. Este "RE-nodular" especializado di- 
ere das cisternas mais tubulares e cortieais do RE e pode estar 
envolvido na resposta à gravidade (Zheng e Staehelin, 2001), 

'"f hipótese do estatólitoamido da percepção da gravidade 
em raizes apresenta várias evidências. Os amiloplastps são as üni- 
casorganelas que sedimentam comi sten temente nas células da co- 
‘ df j diferentes espécies vegetais e a taxa de sedimentação 
^ ujrrdacionada ao teriipo necessário para perceber o estímulo 
Pm S ? Vl ? As re$ P 0Ste gravítrópícas dos inutantos deficientes 
Dhnl^ 11 Síl ° ® eríl ^ muito mais lentas do que aquelas das 
M . as na,> mulantes r Entretanto, os niulantes sem amido apjfe- 
■ .uMu! gLim gravitropismo, sugerindo que embora u amido seja 
r . l . rbr “'' 3ícJ a r ^P L> sla gravito >pica normal, o mecanismo de 
1 3 gravidade independente do amido pode também 

firii or BA ne ^- como os núcleos, podem ter densidade su- 

fMJii agirem como estatólitos. Falvez não seja necessário 


que o estatólito sedimente .ité a superfície inferior da célula. A rede 
do citoesqu eleto pode ser capaz de detectar u deslocamento i»■ rti- 
cal pardal de uma qigancla. 

Recentemente, Andrew Staehelin e colabt iradores propusera m 
um novo modelo para o gravitropismo, denominado modelo da 
tensogridade (do inglês, fcusççó/ií Jtmrfeí) fYoder e coK , 2001). ÍWj- 
sagridffdc ú um termo usado na arquitetura — uma contração de 
mfqçWrWc ivmiva — proposto pelo arquiteto R. Euckminster Fui 
ler Pordefiniçao, ícNscçr/rfíTíic refere-se a integridade estrutural < ria- 
da pela tensão interativa entre dois componentes estruturais. Mes¬ 
se caso, os componentes estruturais consistem na rede de microín 
lamentos de actlna, que formam parte do citoesqueleto das células 
central da co! li mela da coifa. Supõe-se que a rede de actína esteja 
ancorada a receptores da membrana plasmática, ativados pela ten¬ 
dão. Em animais, tais receptores são tipicamente canais iAnicos sen¬ 
síveis ao estimulo mecânico e a presença de canais de cálcio ativados 
pela tensão Foi demonstrada em plantas, 

Dç acordo com o modelo da tensogridade, a sedimentação de 
esta to li tos pelo citosol rompe local mente a rede de adi na, mudan¬ 
do a d i st r ibu ição d a te n sfu 11 ra nsm ilida <u i s ca na i s d e cá I cio da m em - 
brana plasma ti ca. alterando, assim, >uas atividade. Yoder e 
colaboradores (2001) propuseram posteriormente que o RE nodal, 
o qual está conectado aos canais por micro fila mentos de ac ti na, 
pode proteger o dtoesqueldo contra o rompimento pelos estatóli- 
tos vrn determinadas regiões, fornecendo, assim, um sinal para a 
díredonalidade do estimulo. 

A percepção tia gravidade sem estatólitos ? Um mecanismo al¬ 
ternativo de percepção da gravidade que não envolve os estatóli¬ 
tos foi proposto para a alga de água doce Clnm. Para detalhes, ver 
Tópico 19.B na Internet. 

A auxina é redistribuída lateralmente na coifa 

Além de agir como protetora das células sensíveis do me ris¬ 
te mn apical â medida que a raiz penetra no solo, a coifa é o local de 
percepção da gravidade. Visto que a coifa está a certa distância da 
zona de alongamento, onde a curvatura ocorre, parece que um 
mensageiro químico está envolvido na comunicação entre a coifa 
c a 7Xm a de a I on ga men t o. E xpe ri me n tos d e m ícroct ru rg ta n os qua is 
a metade da coifa foi removida, demonstraram que ela produz um 
inibidor de crescimento da raiz (Figura 19,31). Essa descoberta su¬ 
gere que a coifa fornece um inibidor para a metade inferior da raiz 
durante a curvatura gravitrópica. 

Embora as coifas das raízes contenham pequenas quantida¬ 
des dc A IA e de ácido absdsico (ABA) (ver Capítulo 23), o AJA é 
mais deli vo do que o ABA na inibição do crescimento das raízes, 
quando aplicado direta mente na zona de alongamento, su gerindo 
que o Al A e o inibidor da coifa. Coerente com essa conclusão, 
mutantes de Arnhitfopsis deficientes em ABA apresentam gravitro¬ 
pismo normal de raiz, enquanto raizes de mutantes defectivm no 
transporte de auxina, como auxl e djgrf;são agravitrópicos (Palme 
e C lá 1 wei 1 cT r ] 999). Os mutan Les t f,çr são <. 1 eficiei 11 es eni um lran>- 
portador de efluxo de auxina relacionado ás proteínas PIN (Chen 
e cols,, 1998; Müller e cols., 1998; Ulsuno e cois., 1998). A proteína 
ACRl está localizada na extremidade basal (distai) das células cor¬ 
nais próximas do ápice da raiz em \rMJopsis. 

Comí > conciliar o fato de o me ris lema apical da parte aerea ser 
'5 principal fonte de auxina para a raiz com a t unção da coifa como 
i^nte de uma auxina inibitória durante o gravitropismo? í onior 
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{A) 


<Q 





■> Apice 
da raiz 


Ern orientação horizontal, 
a pressão sobre o RE è 
desigual em cada lado do 
eixo vertical da raiz 


Os amiloplautos tendem 
sedimentar em resposta á 
reoriemação da célula ç a 
permanecerem, apoiados 
sobre o RE Quando a raiz 
é orientada verticalntènte, 
a pressão exercida pebs ’ 
amiloplastos sobre o RE é 
igual mente distribuída 


Estatólito 


Pressão 
desigual 
sobre o RE 


Retículo ernlopl asmático 


FIGURA 19,30 A percepção da gravidade pelos estalócitos em Arabíàopsis. (A) 
Electromicrografia da extremidade da raiz, apresentando o meriátema apical (Mi, a volume lã (C) 
e as células periféricas {JQ. (B) Vista ampliada da célula da coíümela, indicando os amiloplaslos 
sedimentados sobre o retículo endoplásmátíco na base da célula. (C) Diagrama das mudanças 
que ocorrem durante a rearãentaçãoda posição vertical para a horizontal (A, B cedidas por John 
Kiss; C, baseado em Siev ers e cols , 1996 , e Volkann e Sievers, 1979 ). 


Orientação vertical 


Estatólilo 


Orientação horizontal 


Ápice da raiz 


Pressão 
uniforme 
sobre o RE 


'! l f dlsc ubdo nc!llL ‘ capítulo, a auxiiw da parle aérea é transi, 
da do esteio a extremidade da raiz através das células do pr 

As P erm «ases AUX1 localizadas assimetricamente nas 
lulas parenquiirgiticas do protofloema direcionam o transp, 
a, ropeto da auxina a partir do floéma a um grupo de célula* 

as céí!!h d rí° lfa 'a*™'? é ' entã0, trans P° rtada radialmentef 
as cclu as laterais da coifa, onde a AUX1 é também bastante 
pressa (ver Fjgura 39,19), 

. r ,' atKrais da coiía sob repõem-se a zona distai de ai 
jí, j ! (/ ~ DA) da mz — 3 pnmeira região que responde à gr. 

c. A auxina da coifa e absorvida pelo parêtiquima cortica! 
WA «. transportada de forma basípeta por meio da zona de al 
gamente da raiz Esse transporte basipeto, limitado pela zona 
a ongamento, e facilitado pelos transportadores aniónicos de 
xma relacionados a família das proteínas PIN. (chamados ACi 


os quais estão localizados nas extremidades basais das células du 
parênquima cortícaí, 

A auxina transportada de forma basípeta acumula-se na zaiu 
de alongamento e não ultrapassa essa região. Os fbvonoides capa* 
zes de inibir o efluxc de auxina são sintetizados nessa mgiâo da 
raiz e provavelmente promovem a retenção da auxina por estas 
célulaâ fPigura 19,32) (Murphy e cols., 2Ü0Ü). 

De acordo com o modelo, o transporte basipeto de auxina em 
raízes orientadas verticalmente c igual nos dois lados (Figura 
19.33A). No entanto, quando a raiz épqsítíonada Iiorizon ta Inten¬ 
ta a coifa redireciona ã maior parte da auxina para a metade inte¬ 
rior, inibindo, assim, o crescimento desse lado (Figura t tJ .33bj* 
Coerente com tal idéia, o transporte de A1A|H | transversaIfnente 
na coifa orientada na posição horizontal é polar, com uni movi¬ 
mento descendente preferencial (Yoimg e cok, 1990). 




























Auxina: o hormônio de crescimento 473 


,A> 


Fnu‘ : I í" - '! '' com a 

coifa, ver[iíEmente 
OPion?3cfr» 


a remoção da coifa da 
f&tz vertical estimula um 
pequeno crescimento 
por alongamento. 


A remoção da metade íla co-ifa 
leva à curvatura ria raiz da 
posição verricaI pata 0 ta do em 
que a coifa foi mantida 


RrllZ 


Cotia 




(Bí 


RaFz^ontrote com coifa, 
orientada hofizoniJpénie 
pyíibç curvátura gravitrópica 
normal 


K -J 

\ 

A remoção da coifa do uma 
raiz na posição horizontal 
anula a resposta h gravidade, 
enquanto estimula um 
pequeno crescimento 



:> 


I6URA 19,31 Experimentos de mícrocirurgia demonstrando que a coifa 
m inibidor que regula o gravitrupismo da raiz (Shaiv e Wlfcins, 1973). 


A PSN3 é lateralmente transferida para a metade inferior 
das células da columela da raiz 


resultado, a auxina 6 transportada de modo po¬ 
lar para a metade inferior da coifa, 

A percepção da gravidade pode envolver o 
cálcio e o pH como mensageiros 
secundários 


Vários experimentos têm sugerido que a cál- 
do-cabiodiilína é necessária para o gravi tropis¬ 
mo da raiz de milho. Alguns desses experimentos 
envolvem o EGTÀ {etíleno glicol-bis(b-aminoeti| 
éterJ^N/N.NqN'-ácido tetra cético), um composto 
que pode que lar (formar um complexo) íons cál¬ 
cio, inibindo, assim, a absorção de cálcio pelas 
células. O EGTA inibe tanto o gra vi tropismo da 
raiz como a distribuição assimétrica da auxina em 
resposta a gravidade (Young e Evans, 1994). 

Posicionando um bloco de ogar, contendi» 
ioris cálcio., ao lado da coifa de uma raiz de milho 
orientada verticalmente, ocorre a indução do cres¬ 
cimento da raiz em direção ao lado em que se en¬ 
contra o bloco (Figura 19.35), Como no caso do 
AlA[H"|r o ^Gr- é transportado de forma polar 
para a metade inferior da coifa de uma raiz esti¬ 
mulada pela gravidade. Entretanto, até então não 
foram detectadas mudanças na distribuição de 
P ro ^ lli cálcio intracelular nas células da columela em res¬ 

posta ao estímulo gravitacional. 

Evidências recentes sugerem que uma mu¬ 
dança no pH intracelular é a primeira alteração 
detecta ve I nas células da columela em resposta à gravidade, Fétsa- 
no e colaboradores (2001) usaram corantes sensíveis ao pH para 
monitorar o pH intra e extra celular cm raizes de Arirtetopsâ após 


Recentemente, foi elucidado o mecanismo da redistribuiçao 
lateral da auxina na coifa íFriml e cols., 2002). Um dos membros da 
família das proteínas PTN de transportadores de efliixo de auxina, 
a PIN3, não somente e necessário para o folotropismo e para o 
gra vi tropismo em Arabhíopsis, mas é transferida para a metade iro 
íurior das células da columela durante o gravitropi&mo da raiz (Fi¬ 
gura 39.34), 

Conforme mencionado, as proteínas PIN são ciclicamente in¬ 
corporadas e removidas da membrana plasma ti ca e dos comparti- 
njentos secretores intracelulares. Essa dinâmica permite que 
Ugumas proteínas PUM sejam direcionadas para partes especificas 
da célula em resposta a um estímulo direcional. Em raízes orienta- 
as vertkalmentÊp a PIN3 é distribuída de maneirã uniforme em 
mo das células da columela (ver Figura 19.34A), Porém, quando 
J * àvlé Racionada horizontal mente, a PIN3 é direcionada de pre- 
ürencia P^ra a metade inferior da célula (ver Figura 19.34B), Como 


^ u ^^ ^■■ íca *'de llivunôidus em pIãnlul lis de A cíjí jÍíÍdj 1 s/s du 
f^ v 5d ^; ' RMcedimenio de coloração usado causa a fluorescência dos 
™* : **W*s estão concentrados em três regiões nu apical e rio 
rui'// Pl - /0m ^ ^ rans '^° Hipocritilo-ríibt e ry área da extremidade Ja 
' LtJ ápite da os flavonüides estão situados 

na Zühfl ^lungamenu» e na coifa, tecidos envolvidos nú 
* 13 ^purie basipetuda auxina (Murphy u cols v 3000), 



Cotilédone e 
região apical 


Zona de transiçao 
hipocótilorai* 


Ápice du raiz 
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(A) Orientação vírtkaF 


Coifa 


Cor Eps 
E steio 


Zona de 
alongamento 
de 

flavonoídes) 


Célula da coifa 
(aumentada) 


EslátólKos 


1. O Al A è si nter liado 
na parte a^rea e 
transportado pelo 
esteio até a rarr, 


FlGU RA 19,33 M <iddi' propcjsto para a 

redistribuição da auxina durante o gfavitropbmr, 
em raízes de milho (Hásenstcin e Evans, 1%fí) ? 


2, Quando a raiz está na posição vertical, 
os estatólitos da coifa sedimentam na 
base das células, A auxina. transportada 
em direção acrõpeta na raiz através do 
esteio, ê distribuída igual mente em 
ambos os lados da coifa 0 Al A á, então, 
i ra n s portado em direção basípeia do 
córtex para a zona de alongamento, 
onde regula o alongamento celular 


(E; Orientação hor izon ta I 



5 A alta concentração de 
.3u>;ina na metade inferior da 
rate inibe o crescimento 


4 A maior parte da 
auxina da coifa é então 
iransporiada em direção 
basipeta no córtex na 


6 O decrescimo de 
a usina na metade 

superior estimula o 
crescimento desta região 
Como resukado, a raiz 
curva-se para baixo, 


metade inferior da <aiz 


3. Em uma raiz 
horizontal, os estatólitos 
sedimentam para a lateral 
das células da coifa, 
desencadeando o 


transporte polar de AlA 
para a metade interior da 
coifa 


terem sido posicionadas horizontalmente. Em dois minutos de > 
timulo gravitaeional, o pH citoplasmálico dascdlufas da colunit 

f “ ,fa *“??*" de 12 para 7 ' b e 0 P H apoplasto diminu 
w 7 '' t> J E >í,r ‘ 1 P- ‘^alterações precederam qualquer curvatura tr 
pica detectavel por cerca de 10 minutos. 

A akalinização docitosol associada a addificaçãodo âpoplas 

<T* * ativação da H-ATI’ase da membrana plasSica 

7", l "’ l ' Vk ' Mos lnlcims flue desencadeiam a percepção da ™ 
dade ou a transdução de sinal. h K 8 


EFEITOS DA AUXINA NO DESENVOLVIMENTO 


de sinalização. Como sem viste) neste e nos capítulos subseqüen- 
a interação entre dois ou mais hormônios é um tema recorren¬ 
te no desenvolvi mento vegetai. 

Nesta seção, serão examinados alguns processos adicionais 
de desenvolvimento regulados pela auxina, incluindo a dominân¬ 
cia apical, a absdsáü foliar, a formação de raízes laterais e a dife¬ 
renciação vascular. Em toda a discussão, será admitido que o 
mecanismo primário de ação da auxina é comparável em todos os 
casos, envolvendo receptores e vias de transdução de sinais simi¬ 
lares. O estado atual do nosso conhecimento das vias de sinaliza¬ 
ção de auxina será considerado no final deste capitulo. 


Embora a auxina lenha sido descoberta originalmente en 

m?n ■ ‘\ rescun ® t 2' j « s se hormônio também influencia pra 
mt 1 * l0d0E ,,s esladios do ciclo de vida de um veJtal 
gerrnmaçaii * senescíncia. Visto que o efeito da aüi,òa depl 

ÍrrnlS od leC,d ^ alvo ' a ^Posta tip tecido a auxina í 

SíTnflnnn^ T P T‘’ ma Sético ^ desenvolvimento, a 
influenciada pela presença ou ausência dé outras moléc 


A auxina regula a dominância apical 

Na maioria dás plantas superiores, o crescimento da gema api¬ 
cal inibe o crescimento das gemas laterais (axilares) — um fenôme¬ 
no denominado dominância a picai. A remoção do ápice caulinar 
(decapitação) em geral resulta no crescimento de uma ou mais ge¬ 
mas laterais, Não muito após a descoberta da auxina, foi descoberto 
queo Ai \ podciki agi» como substituto pau a dominànda apical, 
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..V, OnentAWO vertical 



• b i Gnentaçàõ horizontal 



RfURA 19 34 èâtâà&Q. dá localização do fiansportador PIN3 de efluxo de auxína durante o 
' „ de raiz em ArMopsis, (A) Em uma raiz orientada vertical mente, a PIN3 está distribuída 

Í‘ n;i> jo uniforme ao redor da- célula* da columda, (&) Dez minutos apôs ser orientada 
horizontalmÈnte, a PIN3 apresentou sua localização alterada para a metade inferior das células da 

l a foi(^fi 3 m (B) foi reorientada de modo que o lado interior está na direita la direção da 
^IvS^tó íiSíeada por setas) fFrind e cok, 2003, cedidas P or Kfous Palmei, 


por manter a inibição de gemas laterais de plantas de feijão (Píwaw- 
Jr/K .-Kiy.fj-js.i. O experimento clássico está ilustrado na Figura 19 36, 
IVu resulhidi logi 1 foi confirmado em va na- outras espécies, 
levando n hipótese de que o crescimento das gemas axilares é ini¬ 
bido pela moina que é transportada em direção basípeta a partir 
da gema apical. Em apoio a esta idéia, uma mistura de TTBÂ, inibi¬ 
dor do transporte de auxina, com pasta de lanolina (utilizada como 
suporteL colocada abaixo do ápice caulinar elimina a inibição das 
gemas axilares. 



^CãtJRA 1935 Uma rsiz de riislhb tijiri LurviiUirii ern lir^qu iio blo ü 
o>menda cálrio, pnsiri unacki nj coifo (cedida por Midud L 


Como a auxina produz ida no ápice caulinar inibe o cresci¬ 
mento das gemas laterais? Kenneth V. Thimann e FolkeSkoog pro¬ 
puseram origina3mente que a auxina do ápice caulinar inibe de 
maneira direta o crescimento das gemas axilares — processo cha¬ 
mado de íiicnfWí? de iminçih direta. De acordo com esse modelo, a 
concentração ótima de auxina para o crescimento das gemas ébai¬ 
xa, muito mais baixa do que a concentração normalmente encon¬ 
trada no caule. O nível de auxina presente no caule parece inibir o 
crescimento das gemas, laterais. 

5v o modelo da inibição direta de dominância apical estiver 
correto, a concentração de auxina nas gemas axilares deveria de¬ 
crescer após a decapitação do ápice caulinar \'o entanto, parece 
ocorrer o contrário, Isso foi demonstrado com plantas transgèm- 
cas que continham os genes-repórteres dá ludíérase b ac te ri a na 
íi 1 UKA e LUXB) sob o controle de um pmtomor que responde à 
auxina (Langridge e cols., pNXi Esses genes-reporíeres permiti¬ 
ram aos pesquisadores estudar o nível de auxina presente nos di¬ 
te rentes tecidos, pelo monitoramento da quantidade de Euz emitida 
pela reação catalisada pela lutíferase. 

Quando essas plantas transgènicas foram decapitadas, a ex¬ 
pressão dos genes LUX aumentou em 12 horas nas gemas axilares 
e nos tecidos adjacentes. Tal experimento indicou que após á deca¬ 
pitação, o conteúdo de auxina das gemas axilares aumentou em vez 
de diminuir, 

Medidas tísicas diretas dos níveis de auxina nas gemas indi¬ 
caram o aumento na concentração deste hormônio após a decapi¬ 
tação das gemas axilares. A concentração de 1AA na gema axilar 
de Phíiseoltis vutgaris (feijão) aumentou cinco vezes em quatro ho¬ 
ras apòs a decapitação íGocal e co Es.. 1991). Estes e outros resulta¬ 
dos semelhantes demonstraram ser improvável que a auxina do 
ápice caulinar iniba diretamènte a gema axilar 

Outros hormônios, como as citocminas e o AU A podem estar 
env olvidos A aplicação direta de cítodmnas as gemas axilares es- 
tiniu Ei o crescimento dessas pernas em muitas e.spe< ies. suprimin¬ 
do o efeito inibitório do ápice caulinar. A auxina faz do ápuv 
caulinar um dreno para a < itoemina produ/ida na raiz. e este pode 
ser um dos falores envolvidos na dominância apical (ver Tópico 
19.10 na Internet). 
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FiGUfiA ^936 \ auxmi inibe o 

crescimento das gemas axilares em 
plantas de feijão \i%wohi* vulgaris) 

|Ai A> geiísas avílares são inibidas erri 
plantas mteicteis devido à domiminda 
apical ífíí A remoção da gemn terminal 
anula a dominância apical sobre as 
pernas laterais (setasi (C) Apficando 
VIA em pasta de lanolina íumbda crn 
uma capsula de gelatiivi i .1 tinia 
superfície cortada previne 0 
crescimento das gemas axilares 
(fotografias ' M. B, Wilkins). 



Por fim, o ABA foi encontrado em gemas laterais dormentes 
de plantas intactas. Quando 0 ápice caulinar é removido, os níveis 
de ABA nas «emas laterais diminuem. Altos níveis de Al A na par¬ 
le aérea podem auxiliar a manter os níveis de ABA altos nas gemas 
laterais, A remoção dos ápices remove a fonte principal de AIA o 
que pode permitir que os níveis do inibidor de cresciment. - de ge¬ 
mas diminuam (verTópico 19.11 na Internet). 


A auxina promove a formação de raizes laterais e 
aoventioas 


Bmbiira o alongamento da raiz primária seja inibido por ct 

do HW 10 ‘ A ’- 8 Wciaçto de aí 
2 e rtzes adventícias é estimulada por .,1 

acima da niZCS !atcrais sâo "ormalmenli; encontrac 

acima da zona de alongamento e pilifera, originando-se de nèoi 

mu la ^ cíl ulas d Ula S * * ? ridd0 < Ver Ca P ítui <> «>• A auxina ei 
mula as células do penado a se dividirem. As células em dlvií 

Sjffig ápiceradiculor e a raiz lateral cresce at 

vt. s uo corte y e da epiderme da raiz, 

As rafats adventícias podem surgir em uma grande varte 
de de tecidos a partir de agregados de células maduras que rei 
vam sua atividade de divisão celular. Essas células em divis 
deseiiviilrcm-se em meristema apical de raiz de maneira anãlê 

Na horticultura,«efeito de eslimi 
da diurna na formaçao de raízes adventícias tem sido muito v 

para 11 vegttaliva de plantas por estaquk 


Uma serie cte mutantes de Arnbidop*is f denominados éfiào 
inglês, aherrmit Literal root fomatknt), forneceu algumas idéias do 
papel da auxina na iniciação de raizes laterais. O mutante nlfl exi- 
be uma proliferação extrema de raizes adventícias e laterais, rela¬ 
ciona do com um aumento de 17 vezes no nível de auxina endógena 
(Figura 1937). 

t )utro mutante, o a 1(4, apresenta o fenótípo oposto: é comple¬ 
ta mente desprovido de raízes laterais»; As análises microscópicas 
das raizes do alf4 indicam que os primórdios de raízes laterais es- 
ião ausentes. O fen<>tipo ttl/4 não pode ser revertido pela aplicação 
do AIA exógeno. 

O mutante (it/3 é ddectivo no desenvolvimento dos primór¬ 
dios de raizes laterais em raízes laterais maduras. A raiz primária e 
coberta por primórdios de raizes laterais que crescem somente até 
protrair pela camada de células da epiderme e, então, param de 
crescer Esta parada no crescimento pode ser atenuada peLi aplica* 
çãt i de A Já exógeno, 

Com base nos fenótipos dos mu t antes alt\ foi proposto um 
modelo no qual o ÀÍA é necessário para, pelo menos, duas etapas 
na formação de raízes laterais (Figura 1938) (Cetenza eaik, 199ÍJ* 

1 O transporte de AfÁ de modo acrópeto (em direção a e\tec- 
midade) no esteio é necessário para iniciar a divisão celular 
no per ideio. 

■■ U AIA e necessaiin para promover a divnsáo celular c manu¬ 
tenção da viabilidade das cdulas durante 1 tuiesnuvoli iineuto 
das raízes laterais. 
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A auí( j n a retarda o inido da abscísào foliar 

A perda das fothae, flores e Mos por uma planta é co- 
nfiecídí» como abscísãò. Esses írgâos d es prendem-se dà 
\ ]lplt(1 ru /ona de abscisáo, • |im está lin-alizada próxima a 
hilr do ntvinfo Va maioria dos vegelois, a abscisão foliar e 
preadida nela diíerendaçâo de uma distinta camada de cé 
f uhs a ornada de absdsão, nà TÁ má de abseísão. Durante a 
foliar, as paredes das células da camada de abs- 
yg Q s ; 1£1 digeridas, 0 que as torna maleáveis e fracas. Even- 
Ulmenlc, a folha desprende-se da píanla na /ona de 
abscisln como resultado do estresse nas paredes celulares 

enfraquecida 

Os níveis*de nuxin,i são .iltos nas folhas |(»vens # d veres- 
rendo de forma progressiva nas maduras e são reJali vamen- 
le fomos nas folhas em scnest em;ia r quando ink ia o processo 
fe absosão íoíiar-1 í papel da ausina na ubscisão foliar pode 
sí'r íadlmenlv demonstrado pela cxnsão da lâmina d.c uma 
folha madura, dnxando n pecíoJo inlado muaule. Enquan¬ 
to que a remoção da lâmina foliar acedera a formação da ca¬ 
mada de abscisão nõ pecíolo, a aplicação de Al A em pasta 
de lanoiin: i supcrJn iv cortada impede a formação dessa 
uimada [aplicação da pasta de lanolina sem AlÁ não evita a 
■ibsí isâo). 

I: stes resu 11 ad os sli gerem: 

- A a u \ i n a i r, j nspi < rtad a. i pa rt i r d a lâmina k >1 ia r i mpede 

A abscisão. 

* \ abscisáü é desencadeada durante a senescência fo¬ 
liar, quando a auxina uno está mais sendo produzida, 

I nlrelanto cn mo será discutido na Capítulo 22, o elileno 
também apresenta papel crucial como um regulador positi¬ 
vo da abscisâo. 



FIGURA 1937 Morfntitgia do raiz de jilântul,^ - v . r Ví b' mulantes 
rrf/7 de Ambidopsis (D-F) em meto sem hormônio. Observe a proliferação dos 
primórdios radfculares crescendo a partir do periciclo nas píãntuJas uífl (D e 
1} {Celcnza ccols., I99V cedidas por I ( elonasi). 


0 transporte de auxina regula o desenvolvimento das 
gemas florais 

O tratamento de plantas úq Afubhhpsiè com o inibidor do trans- 
p "'tv de auxina NPA provoca o desenvolvimento floral anormal, 
sugerindo que o transporte polar de auxina no meristema da inflo- 
mscencia ê necessário para n desenvolvimento floral normal. I'm 
o mutante pm7, no qual falta o traniporta - 
1 ^ vtluxo de auxina nos tecíi los da parte aéreas, 

apresentam I lures anormais, semelhantes àquelas das 
plantas tratadas com NPA |fver Figura 19.14A). Apa- 
*' 'I temente, 0 desenvolvimento do meristema ílor.il 
Lpende da auxirta transportada dos tecidos subapi- 
'■[ 1IS tòse meristema; Na ausência do transporta 
r 1 ■■ e fluxo, o meristema apresenta la Ha de nuxina e 
’i 10 ^ f 9- desenvoivimÊnto floral normais são Ln- 
^rrnmpuJos (Kuhlemeier e Reinhardt, 20,01). 

^ atixina promove o desenvolvimento do fruto 

v , V , l>nasev 'dLitcíassugerem queaauxma estáen- 
[( ' ll " ri,J ^gu Lição do desenvolvimento dos íru- 
j, n a tiXLna é produzida no pólen, no en dos per ma 

esti m e r r,atl ^ SÊmeníes desenvolvimento e õ 
■ ,Lu o micial para o crescimento do fruto pode n - 

&u Har da poliníza^io. 


A pulínizaçãi>bum-sucedida inicia o crescimento do rudimento 
seminal, o qual é conhecido como estabelecimento do fruto (do 
inglês,/ruíf s£t) : Após a fertilização, p crescimento do fruto depen¬ 
de d*i auxina produzida nas sementes em desenvolvimento. Oen- 
dosperma pode contribuir com auxím durante o estádio inicial do 
crescimento do iruto e o embrião em desenvolvimento pode ser a 
fonte principal de auxina durante os estágios seguintes. 


At F í 


A 


O Al A hdíiifjorl.jdü em direçáú 
ráCfüpetn no cilJ.ni iro và^cuiài 
necesEiirjo para inicia t a divisão no 
perictcjá u ALA noímalmenie 
re:*irimje o suprimento de auxina 
pearei ta\z 


AÍF4 


Gene e Al A 
necessários 

paiti inraar a 
farmação da 
raiz la lera I 



ALf3 

—► 

Genç e At A 
necessiériov 
para manier o 
crescimento cfa 

r.JfZ l.jteirjl 




FIGURA 19,36 Modelo para formação dc raives laU-r-iis, bascMdo nos mutanks ai! 
di \rnUuitf li. ÍC eivo/.nls., 1995). 
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A Figura 3 g . mostra a influência da «iuxin.1 produzida pelos 
aquéníos do morango no erc-sei mento do receptáculo. 


A auxina induz a diferenciação vascular 

Novos tecidos vasculares diferendam-se diretamente abaixo 
lÍlIs gemas em desenvolvimento e dbs folhas jovens em crescimen¬ 
to (ver Figura J9.F), enquanto a remoção das folhas jovens impede 
a d i ierenci a çãc) vaseu 1 ar (A J on i „ 1995) A ca paei d ad e d e u m a gem a 
apical em estimular a diferenciação vascular pode ser demonstra¬ 
da pela cultura de tecidos. Quando a gema apical é enxertada em 
um grupo de células não-dife rendadas, ou aillus, ocorre a diferen¬ 
ciação de xiJema e floema abaixo do enxerto. 

As quantidades relativas de xilema e de floema formadas são 
regu!adas pela ccincenlraçáo de auxina: altas concenIrações de au- 
xina induzem a diferenciação de xilema ede floema, enquanto que 
somente floema diferencia-se em baixas concentrações. Da mesma 
forma, os experimentos com tecidos de caule indicaram que bai¬ 
xa?. concentrações de auxina promovem a diferenciação do floe¬ 
ma r íu ) p a ssí > q u e a I U. >s n í ve is d e Al A in du ze m x i ler n a (A Jon i, í 995). 

A regeneração do tecido vascular após uma lesão também e 
controlada pela auxina produzida peta folha jovem d ire la mente 
acima do local danificado (Figura 19.40). A remoção da folha im¬ 
pede a regeneração do tecido vascular, ao passo que a aplicação de 
auxina pode substituir a folha no estímulo à regeneração. 

A diferenciação vascular é polar e ocorre das folhas para as 
raízes. Em plantas perenes lenhosas, a auxina produzida pelas ge¬ 
mas em crescimento na primavera estimula a ativação do câmbio 
na direção basípeta. A nova camada de crescimento secundário 
inicta nos ramos menores e avança de modo descendente, em dire¬ 
ção á extremidade da raiz. 

Evidências adicionais do papel da auxina na diferenciação vas¬ 
cular foram obtidas de estudos nos quais a concentração de auxina 
foi manipulada pela transformação de plantas com genes de bios- 
síntese desse hormônio, pelo uso de plasmideo Ti de Agmimctt- 

Quando um gene da biossintese de auxina foi superex- 


pressadoem plantas de pftünia, o número de elementos tra-ii 
do xilema aumentou- For outro lado, quando o nível de A\ 
em plantas de tabaco foi diminuído pelai jlransformação 
gene codificando uma enzima que conjuga o AIA ao amindád? 
li sina, o número de elementos de vaso diminuiu e seus tamanh* 
aumentaram (Romano e cds., 1991). Assim, o nível de auxina iV ' 
parece regular o número de elementos de vaso, bem como L * K 
dimensões. • 


Hm culturas de células de mesofilo de Zimin elegans, a-* uxin 
é necessária para a diferenciação das células traqueais, mas as 
cmiíias também participam desse processo, provavelmente n«u 
aumento da sensibilidade das células à auxina. Enquanto ( t auxL 
é produzida nas partes aéreas e transportada em direção à raiz os 
ritodninas são sintetizadas na extremidade da raiz e transporá 
das de modo ascendente para a parte aérea. Ambos os horeíônins 
estão provavelmente envolvidos na regulação da ativação do câm¬ 
bio c da diferenciação vascular (ver Capitulo 21). 


As auxinas sintéticas apresentam vários usos comerciais 

As auxinas vêm sendo utilizadas comercialmente na agricul¬ 
tura e na horticultura há mais de 50 anos. Os primeiros usos co¬ 
merciais incluíam a prevenção da abscistp de frutos e folhas, a 
promoção de florescimento em abacaxi, a indução de frutos parte- 
nocãrpkos, o raleio de frutos u o enraizamento de estacas para 
propagação vegetal, O enraizamento é aumentado se uma folha 
excisada ou uma estaca do caule é imersa em uma soluçãodeaitxi- 
na, o que aumenta a indução de raízes adventícias na extremidade 
cortada. Esta e a base dos compostos comerciais para enraizamen¬ 
to, os quais consistem, principal mente, de auxinas sintéticas mis¬ 
turadas a um talco inerte. 

Em algumas espécies vegetais, os frutos sem sementes podem 
ser produzidos natural mente ou podem ser induzidos por trata¬ 
mento de Mores nào-polínizadas com auxina, A produção de (ais 
írutos é denominada partenocarpia, Estimulando a formação de 
frutos partenocáTpicos, a auxina atua principal mente para induzir 


• Ai Fruto narnaal (B) Remoção dos 



aquénios 


Receptáculo 

intumescido 


Aquênio 


í C) Remoção d□ s aquêmas, 

aspersão corn auxina 



eresciinenlo é regulado i [ e ' il ,' dac ! L ‘ 0 SKeplácuto inlwmescido, muju.il 

aquénios - faSg pti,s *, s ÍT nte '' * «4 a * * a] ™ nU> * 

aquénios i-estilui o rimlinmi t C(,m Al A de um receptáculo que não contenha 

1 n*um o tn.ecimi.nu, e o desenvolvi migin normais (A. Caistan, IW4). 
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< A > 


O caule foi íí«ar>iiadQ c 
as tolha* o gema* àbflbíO 
do lucal do f?'õo foram 

rFJT.ovidâr, pa.ro fJrminuir o 
ou/frw endógena 


lm?fJtôtefir>er.fx: Afifo a lesão, 
foi aplicado Al A em pasta dr- 
lonoítr-a abaiwi da le*lo 



Planta Intacta de pepino 



A diferenciação do /• emã 
ocorre etn íorno da e',ão. 
cr «ardo uffi -ia para s difusão 
da auviina 


FIGURA 19.40 Regeneração do dilema induzida por ÀÍA adjacente a um teddo danificado dü 
caule de pepino iCtfeJjnií mtimis J‘ (A) Método para realizar 0 experimento de regeneração de 
áreas danificadas. fB) Micrograria de fluorescência apresentando n tecido vascular em 
regeneração em tomo da lesão [B, cedida por R. AJoní). 


oeslabirledmenUi do fruto, 0 qual, por sua vez, desencadeia a pro¬ 
dução endógena de auxina por alguns dos tecidos do fruto para 
completar 0 processo de desenvoh Ünênto^ 

Oetileno também está envolvido no desenvolvimento du fru- 
toe alguns efeitos da auxina na frutificação podem ser resultado 
dfi promoção da síntese de etíleno. O controle do etiJeno na mani¬ 
pulação çomerdal de frutos será discutido no Capítulo 22. 

AJi;m dessas aplicações, as auxinas são utilizadas, hoje/ como 
herbicidas. Os produtos químicos 2,4-D e ,dicamba (ver Figura 
4 d) são provavelmente as auxinas sintéticas mais amplamente 
u _ ] lí ' J das. As atndnas sintéticas são bastante êhdenles, pois não 
í?° melabdizadas pela planta tão rapidamente quanto 0 AIA. 
m que u milho e outras monocotiledóneas podem rapidamente 
j. ar auxinas sintéticas por conjugação, essas auxinas são utiliza- 

0 cont r°^' de dicotiledôneas invasoras, 
H . _riri ' :rama dasde ãmnsoms de folha larga T em culturas comerciais 
^mbém utilizadas por jardineiros para o controle 
m '' a/jras Cümt> dente-idedeão e margaridas em gramados. 

ft QTAS DE TRANSDUÇÃO DE SINAL DE AUXINA 

c u Í " hjndgmental da pesquisa sobre o mecanismo mole- 

“ a< ‘ 3L ' hormonal é reconstruir cada etapa da rota de transdu- 
, Mo ,^ ü P flf br da ligação com o receptor ate a resposta 
bgica* Nesta ultima sççio deste capítulo, serão examinados 0 $ 


candidatos a receptores de auxina e, então, discutidas js rotas de 
sinalização que tém sido relacionadas ã ação da auxina. Por ultimo, 
será dispensada atenção a expressão genica regulada pela auxina. 

A6P1 funciona como um receptor de auxina 

Além do seu possível papel direto na ativação da H^.ATPase 
I já discutido), a proteína de ligação à auxina [ABPl) parece ter ação 
como receptor de auxina em outras rotas de tóinsduçio de sinal 
Homólogos de ABPl foram identificados em várias espécies de 
mono e dicotiíedõnéas (Vtnis e \apier, ]9y“ f Wxautos Jo gene 
.■IBFJ em Arabid^h são letais e mutações menos severas resultam 
em alterações no desenvolvimento (Chen e cok, 2001). Estudos 
recentes indicam que, apesar de e^tar localizada principal mente 
no retículo endoplasmá tico (RE), uma pequena quantidade de ABPl 
e secreta d a para a superfície externa da membrana plasma ti ca. 1 >ndt 
interage com a auxina, causando a expansão do protoplasma e o 
bombeamento de H" (Venis e coís., 19%; ítefíuns e cok 2i X• I 

bio entanto, é pouco provável que â ABPl sirva de mtermedi- 
,iria em todas as rotas de resposta da auxina, pois a * xpressâi de 
vários de genes de resposta ã auxina não v afetada quando os pn - 
tnplastos são incubados com anticorpos anti- IBP! \mda não esta 
d. iro que função a ABPl exerce no RE com respeito à transdução 
de sinal em resposta h auxina. Por último ainda deve sit determi¬ 
nado st a ABIV, a ABP solúvel do arroz* que ativa a H • UlW 
(ver Figura 19.24), está envolvida m rota de transduçip de >maj. 
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O cálcio e o pH intracelular são possíveis intermediários 
na sinalização 

Ci cálcio apresenta função impprlante na transèhição de sina! 
em animais e pareço estar também envolvido na ação de certos 
hormônios vegetais, O papel do cálcio na ação da a ovina parece 
ser muito complexo e, ale este ponto, incerto, No entanto, algumas 
evidências experimentais demonstram que a auxina aumenta o 
nível de cálcio livre na célula. 

As mudanças no pH citoplasma tico também agem como um 
segundo mensageiro em animais e vegetais. Nestes, a au viria in¬ 
duz a diminuição do pH cítosólico em cerca de <12 unidades em 
quatro minutos de aplicação. A causa desta queda no pH não e 
conhecida. Como o pH díosófico normaimente é cerca de 7,4 e o 
pH o! imo da H‘-ATPase da membrana pl asm ática, de 6,5, uma 
diminuição do pH citosólicode0,2 unidades poderia provocar uni 
aumento marcante na atividade dessa enzima. Tal decréscimo do 
pH poderia também ser responsável pelo aumento do cálcio intra¬ 
celular induzido peh auxina, por promover a dissociação das for¬ 
mas ligadas. 

As MAP quinases i ver Capítulo 14 na Internet), com ação na 
trajisdução de sinal por fosforilar proteínas em uma cascata de rea¬ 
ções, ativando fatores de transcrição, também Eém sido relacionadas 
ás respostas á auxina. Quando as células de tabaco são privadas de 
auxina, elas tém seu ciclo celular interrompido no final das fases G| 
ou Ce se a auxina e adicionada ao meio de cultura, o eido celular 
reinicia flKoens e cok, 1995) (para descrição do ciclo celular, ver Ca¬ 
pitulo 1). A auxina parece exercer seu efeito primeiramente estimu¬ 
lando a síntese de uma proteína quina se dependente de cidina (CDK): 
Cdc2 (ciclo de divisão celular 2) (ver Capítulo 14 na Internet), 


Os genes Induzidos pela auxina estão divididos em duas 
classes; precoces e tardios 


A ativação de um grupo restrito de fatores de transcrição ■ 
umn das importantes 1 unções dais) miais) de transdução de sina 
íniciadaís) quando a auxina liga-se ao seu receptor. Taís fatore 
ativados entram no núcleo e promovem a expressão de genes es 
pedficos. Os genes dos quais a expressão é estimulada pela ativa 
çao de fatores de transcrição preexistentes são díam&dos de gene: 
e re ^ osta P nmána 0ü genes precoces (do inglês, carhj pws)- 
definição implica que todas as proteínas necessárias pan 
a indução da expressão dos genes precoces por auxina estão pre 
sen es nas células no momento de exposição ao hormônio; assim 
a expressão dos genes precoces não pode ser bloqueada por inibi 
dores da síntese de proteínas, como a debeximida, Como conse 
quencta, o tempo necessário para a expressão dos genes precoce; 

f ^ ? n °' Variand0 de P QUC0S ornatos a ai™ 
horas (Abel e Tbeologis, 19%). 6 

_De modo geral, os genes de resposta primária apresentam h& 

deles codificam proteCfq™ 

genes de res P° sta ou gTneX 

ingles fe/í ^nw), necessános para respostas de loiieo praze 

Icízr VlSt ° qui ’ 04 genes tirdi « de SS 

. rft ! JÍW ' sua cx Pf«sâO pode ser bloqueada por inibidores d; 

P! ° utTt,s F«U esL enToSos t 

? ln ^ ra ' lular ou sinalkaçâo célula a célula. (3) Outrc 
cif ** relacionadü à adaptado ao LLse. 


• Genes regulados por auxina, relacionados com o 
e desenvolvimento; 


crescimento 


1. A fa m 1 1 i a gên ica A I. / X/Á ÍA, 

2 . A família gênica SA UR. 

3. A família gênica GH3, 

• Genes de resposta ao estresse 

L Genes que codificam as glutationa S-transferases 
2. Genes que codificam a ácido 1 amínodclopropano-] - Ca 
boxílico (ACQ sintase, a enzima-chave na rota bioss'7 
tç l ica do e ti leno (ver Capítulo 22). 


Genes precoces poro o crescimento e desenvolvimento. Q s mem 
brosda família de genes ÁUX/ÀM codificam fatores de transcrição 
de curta duração, que agem como repressores ou ativadores dü 
expressão dos genes tardios induzidos pela auxina. A expressão 
da maioria dos genes da família AU X/Al A è estimulada pela 
na em cinco a 60 minutos a partir da adição do hormônio, Todos os 
genes codificam polipeptíefeos hidrofílicos pequenos, que aprese ín- 
Iam motivos putativos de ligação de DNA, semelhantes àqueb 
dos repressores de bactérias, Eles também apresentam meia-vida 
curta (cerca de sete minutos), indicando rápida reciclagem. 

A família de genes SAUR foi mencionada anteriormente nes¬ 
te capítulo, em relação aos tropismos, A auxina estimula a expres¬ 
são dos genes SAUR em dois a cinco minutos de tratamento e a 
resposta é insensível à debeximida. Qs cinco genes SAUR de soja 
estão agrupados, não apresentam íntrons e codificam polipephde- 
os altamente similares de função desconhecida. Devido à rapidez 
da resposta, a expressão dos genes SàüjR tem sido apontada como 
uma sonda ütil para o transporte lateral de auxina durante o foto t 
o gravi tropismo. 

Os membros da família de genes precoces CH3, identificados 
em soja e Arnbkíopsis, são estimulados pela auxina em cinco minu¬ 
tos, Mutações em genes relacionados ao GH3, em Arabubpsis, resul¬ 
tam em nanismo íMakazavva e cok, 2001 1 e parecem ter função nas 
respostas à auxina reguladas pela luz (Hsiehecok, 2ÜÜÜ). Visto que 
a expressão do gene GH3 é um bom reflexo da presença de auxina 
endógena, um gene-repórter sintético baseado em GHX conhecido 
como DR5 , tem sido amplamente usado nos bioensaios com auxina 
í ver Figura 19,5 e Tópico 19.12 na Internet) (Ulmasoí ecok, 1997). 

Genes precoces para adaptação a estresses. Conforme já citada 
neste capítulo, a auxina esta envolvida nas respostas ao estresse, 
tal como lesão. Vários genes que codificam as glutationa S-transtc* 
rases (GSTs), uma classe de proteínas ativadas por várias condi¬ 
ções de estresse, são induzidos por concentrações elevadas de 
auxina. Da mesma forma, a ACC sintase, também induzida pelo 
estresse e etapa limítante na biossíntese de etiíeno fver Capítulo 
22), ê induzida por altos níveis de auxina 

Para serem induzidos, os promotores dos genes precoces de 
auxinas devem conter elementos de resposta que se ligam a Sto¬ 
res de transcrição, os quais se tomam ativados na presença de au¬ 
xina. Um número restrito desses elementos de resposta parece ser 
organizado de modo combinatório nos promotores de vários ge¬ 
nes induzidos por auxina. 


Os domínios de resposta à auxina sâo estruturas 
compostas 

L m elemento de resposta a auxina ( AuxRE) conservado no* 
promotores dos genes precoces de auxina, como o CHS. está nor- 
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conibinado com ou (tos elementos de resposta para for- 
111 \ w domínios de resposta â auxina (AuxRDsí. Por exemplo, o 

1 ',tor do *nw GH > de soja e composto de três AüxRDs ativos 
-TV>[ encíenWs (cada um contendo múltiplos ÀuxREs), quecontri- 
bum de modo aditivo para a forte capacidade de indução do pro¬ 
tetor pela auxina. 

Oí genes precoces da auxina são regulados por fatores de 
resposta à ciuxins 

Conforme visto, os genes precoces de auxina são, por defini- 
çio insensíveis a inibidores da síntese proteica, como a ddoexi- 
írirJa. Em vez de serem inibidos, a expressão de muitos genes é 
i^timulada por esse inibidor. 

O estímulo da ex p ressa o gén íca po r ci c tocx i m i da é ob ti d o t an to 
p t ,j a ativação da transcrição quanto pela estabilização do mRNA, 
A ativação transericiona 1 de um gene por inibidores da síntese pro- 
iCi-.a via de regra indica que o gene esta sendo reprimido por uma 
proteína repressora de meia-vida curta ou por uma rota de regula¬ 
ção que envolve uma proteína com alta taxa de reciclagem. 

Uma família de fatores de resposta à auxina (ARFs) age como 
a ti va dores de transcrição por ligar-se aos elementos de resposíã ã 
auxina 7'GTCTC, os quais estão presentes nos promotores dos ge¬ 
nes GH3 e outros genes precoces de resposta a este hormônio. Mu¬ 
tações nos genes ARF resultam em defeitos severos no desenvol¬ 


vimento. Para se ligarem es la vd mente a os AtuRE, os ARFs de¬ 
vem formar dímeros, Foi afirmado que os dímeros ARF promo¬ 
vem a transcrição por se ligarem a dois AuxREs organizados em 
um palíndromo (Ulmasov e cols., 1997). 

Estudos recentes indicam que as proteínas codificadas pela 
família de genes AU X/Aí A la própria unia das famílias de genes 
precoces de resposta à auxina) podem inibir a transcrição dos ge¬ 
nes precoces de resposta, por formar heterodímeros inativos com 
os ARFs. Esses lieterodímeros inativos podem atuar inibindo a li¬ 
gação ARF-AuxRE, bloqueando, assim, a ativação ou a repressão 
do gene. As proteínas AUX/AIA podem, então, agir como inibi¬ 
dores de ARFs. 

Atualmente acredita-se que a auxina induz a transcrição de ge¬ 
nes precoces de resposta por promover a degradação proteolítica 
das proteínas ínibídoras AUX/AIA, de modo que os dímeros ativos 
possam ser formados. O mecanismo preciso pelo qual a auxina cau¬ 
sa a reciclagem da AUX/AIA. é desconhecido, embora se saiba que 
envolve a ubiqui ti nação pela ubiquitina liga se e a proteólise pelo 
complexo proteassoma 265 (ver Capítulo 14 na Internet) (Gray e 
cols., 2001; Zenser e cols., 2001). Observe que uma via de feedback 
negativo é introduzido na rota em virtude de que uma das famílias 
de genes ativadas pela auxina é a /U/X/A/A a qual inibe a resposta. 

Um modelo para a regulação da auxina por genes precoces 
de resposta baseado nas descobertas descritas aqui é ilustrado na 
Figura 19.41. 
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RESUMO 


A auxma foí o primeiro hormônio descoberto em plantas e é 
um, dentre uma easta gaípn, dos agentes químicos sinalizadores 
que regulam o desenvolvimento vegetal. A a ovina mais comum 
de ocorrência natural è o ácido indokVacêtieo (AfA), Uma das 
principais funções da auxina nos vegetais superiores e a regulação 
do crescimento por alongamento de caules jovens e coleóptílús. 
Baixos nívds de auxina são também necessários para o alonga¬ 
mento da raiz,, embora altas concentrações atuem inibindo o cres¬ 
cimento desse órgão. 

A medição precisa da quantidade de auxina em tecidos vege¬ 
tais e crítica para o entendimento da função desse hormônio na 
fisiologia vegetai. Os bioensaíos pioneiros baseados em coieõpti- 
los foram substituídos por técnicas mais acuradas, incluindo mé¬ 
todos ti síco-qujmicos e imunoertsaiüs, 

A regulação do crescírriento em vegetais pode depender em 
parte da auxina livre presente nas células, tecidos e órgãos vege¬ 
tais, Há dois pook principais de auxina na célula: o d toso] e ws 
doroplastoã. Os níveis de auxina livre podem ser regulados por 
vários fatores, incluindo a síntese e a degradação de Aí A conju¬ 
gada i, m et aboli sm o d t> AIA, co m pa r l i men t a I i za çã o e transpo r te 
polar da auxina. Várias rotas foram relacionadas à biossíntese de 
Al A, incluindo as vias dependente e independente do trip to fa¬ 
no, assim como diversas rotas de degradação do A IA foram iden¬ 
tificadas, 

0 AJA é prmdpaJmente sintetizado na gema apical e trans¬ 
portado de modo polar para a raiz. O transporte polar ocorre pre¬ 
ferencial mente nas células do parênquima associadas ao tecido 
vascular. O transporte polar da auxina pode ser dividido em dois 
processos principais: o influxo e o eíluxo de Al A. De acordo com o 
modelo quimiosmótico para o transporte polar, há dois modelos 
de influxo dc Al A: por um transporte passivo da forma não-dísso- 
cia da dependente do pH, ou por um mecanismo dc co-transpor te 
H + ativo dirigido pela H* -ATPase da membrana plasmátíca. 

0 etluxo de auxina ocorre principal mente nas extremidades 
basais das células de transporte através de transportadores de eflu- 
xo dc ãniems e é dirigida pelo potencial de membrana gçrado pela 
-ATPase da membrana plasmática. Os inibidores do transporte 
de auxina (1 ÍAs) podem interromper o transporte diretamente por 
competir com a auxina pelo poro do cana] de efluxo ou por se 
hgarem a proteínas estruturais ou reguladoras associadas ao canal 
dv eíluxo. A auxina pode ser transportada de modo não polar no 


O akingame|to celular induzido pela auxina inicia após um 
% hm de cerca de 10 minutos. A auxina promove o cresdmentc 
por a ongamento, sobretudo por aumentar a capacidade de extern 
dí1 P a ^de celular. O afrouxamento da parede celular induzide 
por auxina necessita^ pm contínuo aporte metabólico e é mime 

em par L> tralameR f í> com tampões ácidos 

acõJt™ f 1 ^ 3 hÍptee d0 cr ^^to ácido, uma daí 
açoes importantes da auxina é induzir as células a transportai 

P ^ para a celular, pelo estímulo da H-ATl^se da 

^tmsãn n ? f Sr átl ^^ 0Í 5 meCt,niÍ7Fri0S ío ™ m propostos para a 
ba de e r° Uns ]nôn/Á ?* P c>r auxina: ativação direta da bom- 
a e a «mento da síntese da H*-ATPase da membrana 
p asmahea. A capacidade que os prótons apresentam de causar c 
t uuxamento da parede celular é mediada por uma classe de 
protemas dtnommadas expansinas. As expansinas afrouxam a 
l <irL C1 u ar P t,r quebrar as ligações de hidrogênio entre ws po- 


lissacarídeos da parede \lém da extrusão de prótons, o Cre . 
mento em lango prazo induzido por auxina envolve a absor^- 
de solutos e a síntese e deposição de polissacarideos e pmteí^* 
necessários para manter a capacidade de indução ádda do afr ^ 
xamento da parede 


A promoção do crescimento em caules e coleóptilos e a Mn 
Çãd do crescimento nas raízes são os efeitos fisiológicos mais esh! 
dados da auxina. Ü crescimento diferencial desses órtfãí, 
promovido pela auxina é responsável pelo estimo to direcional (n 
ex., luz, gravidade), denominados tropismos, De acordo coni 
modeloCholodny-VVent, a auxina é transportada lateralmente para 
n lado sombreado durante o foto tropismo e para a metade 
durante o gra vi tropismo. Os estafólitos (amiloplastos com grãos 
de amido) nos estatocitos estão envolvidos na percepção normal 
da gravidade, mas não são absolutamente necessários. 


Além das suas funções no crescimento e nos tropismos, a au¬ 
xina participa na regulação da dominância apical, da iniciaçãodis 
raízes laterais, da absdsão foliar, da diferenciação vascular, da for¬ 
mação de gemas florais e do desenvolvimento do fruto. As aplica¬ 
ções comerciais da auxina incluem compostos para enraizamenív 
e herbicidas. 


A proteína solúvel ABP1 de ligação a auxina é um possível 
receptor da auxina. A ABP1 está localizada principal mente no lume 
do retículo endoplasmático. Os estudos das vias de |gnsduçãodE? 
sinal envolvidas na ação da auxina envolvem outros intermediá¬ 
rios de sinalização, tais como cálcio, pH intracelular equinases na 
divisão celular induzida por auxina. 

Os genes induzidos pela auxina são classificados em duas ca¬ 
tegorias: precoces e tardios, A indução de genes precoces pela ati- 
xína não necessita da síntese de proteínas e é insensível aos 
inibidores de síntese proteica. Os genes precoces são distribuídos 
em três classes funcionais: a expressão de genes tardios (genes áê 
respostas secundárias), a adaptação a estresse e a sinalização inter- 
celular. Os domínios de resposta á auxina dos promotores dos ge¬ 
nes precoces apresentam uma estrutura composta, na qual um 
elemento de resposta induzido por auxina está combinado com 
uni elemento de resposta constitutiva. Os genes induzidos por 
auxina podem ter sua expressão diminuída por proteínas repsvs- 
soras, que são degradadas através de uma rota de ativação da ubi- 
quitiiia. 


Material da Internet 


Tópicos da Internet 

19.1 Auxinas sintéticas adicionais 

Auxinas sintéticas biologicamente ativas apresentam 
estruturas diversas. 

19.2 Requerimentos estruturais para a atividade da a usina 
As comparações entre vários de compostos que possuem 
atividade auxínica tém reveladocaracterbticascomuns 
em nível molecular, as quais sào essenciais para a ativi¬ 
dade bioiogica. 

19.3 Medidas de auxina por radroimirnoeiisaio 

O radioimunoensaio (RIE) permite a determinação dos 
níveis fisiológicos {UH g = 1 ng) de AIA nos tecidos ve' 
getais. 
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j Evidências da biossrntese de A IA independente de trip- 
tofano 

£ torneada uma evidência experimental adicional para 
A biossínte^e de AJA independente do tríptofano. 

1Q c os múltiplos fatores que regulam os níveis estáveis 
de AIA 

O nível estável do Al A livre no citoplasma é determi¬ 
nado por vários processos interçonectados, incluindo 
a entese e a degradação, a conjugação, a comparti» 
mentaif^acão e o transporte. 

t 9 6 O mecanismo da ativação fuskocina da H‘-ATPase da 
membrana plasmátíca. 

A fusícocína uma íitotoxina produzida pelo fungo Fu- 
skoccum amygdale, causa a hiperpofahzaçlo e a extru- 
são de prótons em praticamente todos os tecidos 
vegetais, afém de agir como uma ''superauxrna" nos 
ensaios de alongamento. 

19.7 A resposta do fototropismo à fluência 

É descrito o efeito da fluência no fototropismo e expli¬ 
cado o modelo do fenômeno. 

19.S A expressão diferencial do gene 5AUR durante o gra* 
vitroprsmo 

A expressão do gene 5AUR é usada para detectar o gra¬ 
diente lateral de auxina durante o gravitropismo. 

19.9 A percepção da gravidade sem os estatôiitos em Chara 
A alga de agua doce e de células gigantes, Chara, curva- 
se em resposta a gravidade sem qualquer estatõl ito apa¬ 
rente. 

19.10 O papel da citocinina na dominância apical 

Em Pseudotsuga mçnziesii há uma correlação entre os 
níveis de citocininase o crescimento das gemas axilares. 

19.11 O papel do ABA na dominância apical 

Em ESytngia repen s o crescimento da gema axilar está 
relacionado com a redução nos ni ve is de ABA. 

1912 As medições do AIA são facilitadas pelas construções- 
repórter baseadas no gene GH3. 

Visto que a expressão do GHS é um reflexo da presença 
de auxina endógena, um gene-repórter com base em 
GR3, conhecido com OR5 t é amplamente utilizado nos 
bioensaios de auxina. 

1^-13 o efeito da auxina na degradação das proteínas AUX/ 
AIA mediada por ubiquitlna 
Discute um modelo para a degradação das proteínas 
AUX/AIA regulada por auxina. 

Ensaios da Internet 

13 1 krassinoesteróides: Uma nova classe de hormônios es¬ 
te raid^s vegetais 

brassinoSeròides têm sido relacionados a uma am¬ 
pla gama de fenômenos do desenvolvimento vegetal, 
incluindo alongamento de caule, inibição do crescimento 
de rai? e biossintese de etileno. 

^ ^ Explorando a base celular do transporte polar da au¬ 
xina 

A evidência experimental indica que o transporte polar 
. 0 hormônio vegeta! auxina e regulado ern nível celular, 
sto implica que as proteínas envolvidas no transporte - k j 
auxmâ precisam estar distribuídas assimetrícaíncme na 


membrana plasmãtíca. Corno essas pcoteínas de transpor¬ 
te tem seu destino determinado é assunto das pesquisas 
em andamento. 

19.3 Fototropismo; da fotopercepção ás mudanças na ex 
pressão génica dependente da auxina 
O assunto deste ensaio é a maneira como a fotopercep- 
ção pelas fototropinas esta associada a sinalização da 
auxina. 
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Giberelinas: reguladores 
da altura dos vegetais 


POR QUASE 3fl ANOS após a descoberta da auxina, em. 1927, e mais de duas 
décadas depois da elucidação de sua estrutura como ácido mdol-3-a cético, pos¬ 
ei u i sad ore s oc i d e n ta i s d ed ica d o s à á rea vege ta ! te n ta ra m a t r ibi i i r á auxina a 
regulação de todos os fenómenos do desenvolvi mento dos vegetais. Entretan¬ 
to, como será visto neste e nos capítulos subsequentes, u crescimento e o de¬ 
senvolvimento vegetais são processos regulados por vários tipos diferentes de 
hormônios qué agem individualmente ou em conjunto. 

Na década de 1950, foi caracterizado um segundo grupo de hormônios, as 
giberelinas íGAs), as quais constituem um grande grupo de compostos relaci¬ 
onados (são conhecidos mais de 125) que, ao contrário das auxinas, são defini¬ 
dos mais por sua estrutura química do que por sua atividade biológica. As 
giberelinas são freqüentemente associadas à promoção do crescimento do cau¬ 
le e a aplicação desses hormônios ã plantas intactas pode induzir aumentos 
significativos nas suas alturas. Conforme será visto, contudo, as giberelinas 
desempenham importantes funções em vários fenômenos fisiológicos. 

A biossíntese das giberelinas está sob um estrito controle genético, tanto 
de desenvolvimento quanto ambiental, sendo isolados e muitos rriutantes defi¬ 
cientes em giberelina. Os alei os alto/anão das ervilhas estudadas por Mendel 
constituem exemplos famosos* Tais mu tantos têm sido úteis na elucidação das 
complexas rolas de biossíntese de giberelinas. 

Este capitulo começa descrevendo a descoberta, a estrutura química e a 
função das giberelinas na regulação de vários processos fisiológicos, incluindo 
a germinação de sementes, a mobilização das reservas do end esperma, o cres¬ 
cimento da parte aérea, o florescimento, o desenvolvimento floral e o estabele¬ 
cimento do fruiu. Após, serão examinadas, então, a biossintese das giberelinas 
e a identificação das formas ativas do hormônio. 

Recente mente, a aplicação de abordagens genético-moleculares tem le¬ 
vado á um considerável progresso nu entendimento do mecanismo da ação 
da giberelina em nível molecular. Tais avanços serão discutidos no final do 
çápíliiltx 
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A DESCOBERTA DAS GIBERELINAS 

Embora tis giberelinas não iL^nhiiin se tornado tonhèpdíis pe¬ 
los dentistas americanos e britânicos antes de 19511, elas haviam 
sido descobertas anos antes pelos dentfetas japoneses. Os agricul¬ 
tores da Asm. plantadores de a rim, conheciam uma doença que 
faria com que as plantas de arroz crescessem excepcional mente, 
mas que suprimia a produção de sementes. No Japão, essa doença 
era chamada de "planta“boba" ou /wíiífMX 

Os fitopafologistas, ao investigarem essa doença, descobriram 
que a altura dessas pian las era induzida por um composto secrela¬ 
do por um fungo, que infectava o vegeta], Este composto foi isola- 
dt > a parti r de fil trad das cu! turas de fungo e dia ma do d e giberdiim, em 
alusão ao nome do fungo, Cibbnríhi fjtjikuroi. 

Nos anos 1930, os cientistas japoneses tiveram sucesso na ob¬ 
tenção de cristais impuros de dois compostos fúngicos com ativi¬ 
dade no crescimento, os quais foram d enomin a dos giberdiun A e 5, 
mas devido às barreiras de comunicação e a II Guerra Mundial, a 
informação não chegou ao Ocidente. Somente após a metade de 
1950. dois grupos — um na estação experimental do Imperial Che¬ 
mical Industries fíClJ., em IVelyn na Grã-Bretanha, e outro no De¬ 
partamento de Agricultura dos Estados Unidos (U$DA), em Peoria, 
Illinois — obtiveram sucesso na elucidação da estrutura do mate¬ 
rial que haviam purificado a partir dos filtrados das culturas de 
fungos, ao qual denominaram ácida gibcrêlico* 



Quase ao mesmo tempo, dentistas da Universidade de Tó- 
ifmu isolaram três giberelinas a partir da giberclina A original e 
as chamaram de giberclina A„ giberclina A; e giberclina A,. A 

g i i ere Ei na À - e o ácido gi beré I i co era m, co m prov a d a m en te, idé n - 
ticos. - 

Tomou-se evidente que existia uma família inteira de gibere- 

nnas e que em cada cultura de fungo predominavam giberelinas 

diferentes, embora o ácido giberélico fosse sempre o principal com- 

pi inetije. Como será visto, a característica estrutura] que todas as 

giberelinas apresentam em comum e que as define como uma fa- 

mi ia de moléculas e serem derivadas de uma estrutura em anel 
cm-caureno. 


Por outro lado, as' plantas que eram geneticamente muito I 
fãs não apresentavam resposta de cresci men lo adicional com a T 
cação de giberclina. Mais rocen tem ente, experimentos com p]J!l 
anãs de ervilha e de milho confirmaram que o cresdmento nat \ 
dos vegetais por alongamento é regulado por giberelinas, conf 
me será descrito mais tarde. 

Gsto que a aplicação de giberelinas poderia aumentar a a lhi 
ra de plantas anãs, surgiu naturalmente a pergunta se as phni' 
possuíam suas próprias giberelinas. Logo após a deJoberto âl 
efeitos do ácido giberélico no crescimento, substâncias tipo efoZ 
lina foram isoladas de várias espécies vegetais 1 . As sièstmcim tm 
referem-se a um composto ou a um extrato que apnsen 
ta atividade biológica similar a da giberelina, mas com a estrutun" 
química ainda não-determinada. Tal resposta indica, mas não peü . 
va, que a substancia testada ê uma giberclina. h 

Cm 1958, uma giberclina (giberelina A,) foi finalmente identi¬ 
ficada em uma planta superípr (P/tflímfe cocdmib): 



Como a concentração de giberelinas nos embriões de semen¬ 
tes imaturas é muito maior do que a encontrada nos tecidos vege¬ 
tais, as sementes imaturas foram escolhidas para a extração desse 
composto. Entretanto, a concentração de giberelinas nas plantas é 
muito baixa í normal mente uma a 10 partes por bilhão para gcbu re¬ 
li na ativa cm tecidos vegeta ti vos e até uma parte por milhão de 
giberelinas totais em sementes), fazendo com que os químicos ne¬ 
cessitassem de grandes quantidades de sementes. 

Como mais c mais giberelinas foram caracterizadas a partir 
de fungos e plantas, acabaram sendo numeradas como giberelinas 
A>, (ou GA X ), onde X é um número que representa a ordem de nua 
descoberta. Em 1 968, este esquema foi adotado para todas as gibe¬ 
relinas. Sendo assim, o número de uma giberelina é simplesmente 
uma conveniência para a catalogação, destinada a evitar o caos na 
sua denominação. O >istema não envolve qualquer semelhança 
química ou relação metabólica entre giberelinas com números pró¬ 
ximos. 

Todas as giberelinas são baseadas em um esqueleto ^it-gibe- 
rei ano: 



f?n(-taur<ino 


«jjr;" f"k f ’ riberélico ‘qrnoiHW disponível, os fisiològ 
miuaram os testes com esta molécula em uma grande vartec 

rimmíl “P"** 0 * 1 "** f °ram obtidas quanto a„ < 

p0r de plantas anãs ou em rosetas, pari 

, wite em ervilhas (Am SrtlUHrm) geneticamente anãs^ m 
.mão (Zm mat/s) e muitas plantas vm roseta. 



Estrutura ení-gibereíano 

Algumas giberelinas apresentam um complemento completo 
de 20 ãtomeis de carbono (CGAs): 


Thiiunjy (19S3) íomiN-v um mrtá-vd n?(.tln da ln>h>m J<i iWhKtui (Li j^iKn-hiO. 
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GA!; fu ma grbe refina C;q) 


(Xilras aprontam soitiérife 19 (C^-GAs), tendo perdido um nto 
m cíbónb durririftr seu metabolismo. 

Hri outras variações na estrutura básica, especial mente n esta¬ 
do de oxidação do carbono 20 (nas Go-GAs) e o número e a posi- 
' ,ios grupos hídroxila na molécula (ver Tópico 20.1 na 
internet) Apesar da abundância de gibe reli nas presentes nos ve- 
as análises genéticas demonstrara m que apenas poucas são 
biologicamente ativas como hormônios. Todas as demais servem 
como precursores ou representam formas inativas, 

EFEfTOS DA GIBERELINA NO CRESCIMENTO E NO 
DESENVOLVIMENTO 

Embora tenham sido original mente descobertas como a cato 
si ile uma doença que estimulava o alongamento dos entrenós de 
plantas dearroz>ãs giberelinas endógenas influenciam uma gran¬ 
de variedade de prt > is ssos do desenvolvimento. Além do alonga¬ 
mento do caule,, controlam vários aspectos da germinação de 
■ mentes, irn luindo a quebra de dormência e a mobilização das 
reservas do endosperma, Mo desenvolvimento reprodutivo, a gi- 
ber< ima pode afetar a transição do estado juvenil para o maduro, 
bem corna a indução da iloração, a determinação do sexo e o esta¬ 
belecimento do fruto ido mglés, ími srt). Nesta seção, serão revi- 
^ados alguns desses fenómenos regulados pela giberelina. 

As gíberelínas estimulam o crescimento do caule em 
plantas anãs e em rosetas 

A aplicação de giberelina promove o alongamento dos entre- 
nós cm várias espécies. No entanto, o estímulo ntaís pronunciado 
tem sido visto em espécies de plantas anãs ou em rosetas, bem 
como nos membros da família das gramíneas, OGA^ exógeno pro- 
\oca um excesso de alongamento do caule em plantas anãs, de 
crtudo que as plantas assemelham-se às variedades mais altas da 
flnesnia espécie (Figura 20,1). Associado a esse efeito há também a 
'■ ""tnuição na espessura do caule e no tamanho da folha, além da 
' üjoraçào verde clara das tolhas. 

Algumas plantas assumem a forma de roseta em dias curtos e 
a ^ >n S anionto da parte aérea a florescimento somente 
..l [' 1 s ' ( ' n 1 v cr Capitu kí 24 j A a p l i cação d a s gi be re linas re- 

m m . :I !" rn n "- í/ír ;'f (ver Glossário) em plantas mantidas sob condi- 
'-ririos (Figura 20.2) e o M/íçç normal é regulado pela 
em ^ s ^ nc ^£ ent1 - Ademais, conforme citado, muitas plantas 
Hilc'tv.' Sl " à '"! v lo #* apresentam unia exigência de frio para o 
-A n í a,nwi,ü Cau ^‘ e P ar3 0 florescimento, podendo esta exi- 
À SU ^ rad3 a ^ Wí tkl 1 §*SóíjeI i na, 

tíl| / também promove o alongamento dos entrenós 

íiri t is^ lnbrOS ^ íaíT f, ia das gíamineas. O alvo da ação das gibere- 
base d ° mer * s f ema íniercaíar, 0 qual está localizado próximo à 
arrvv ü que produz derivadas para cima e para baixo. ( 1 

” ê una exemplo particuiarmente interessante. Serão 


examinados os efeitos da giberelina no crescimento dessa varieda¬ 
de de arroz na seção dos mecanismos de alongamento do caule 
induzido por giberelina. 

Embora o crescimento do caule possa ser significativamente 
aumentado por GAs, as giberelinas apresentam pouco efeito no 
crescimento da raiz, No entanto, o crescimento da raiz de plantas 
anãs extremas é menor do que o das plantas selvagens e a aplica¬ 
ção de giberelina à parte aérea aumenta tanto o crescimento do 
caule quanto o da raiz, Ainda não e$tá esclarecido se o efeito da 
giberelina no crescimento da raiz é direto ou indireto. 

As giberelinas regulam a transição da fase juvenil para a 
adulta 

Muitas plantas lenhosas perenes não florescem até atingirem 
um certo estádio de maturidade; até esse estádio elas são ditas ju¬ 
venis (ver Capitulo 24) Frequentemente, os estádios juvenil e ma- 


FIGURA 20.1 C) efeito do C!A exógeno sobre o milhv liomiãl e m.io 
l.d.; V^hnvhtvi estimula ò.fiJünga menta iti ■ ,mJe no rnutnntü anjo. 
mas apresenta pouco ou Tumliuni ví eito sobre ,t plmita do tipu M -h m?m 
<cedida por ti. PhiniW)) 
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FIGURA 20.2 O repolho, uma planla de dias longos, permanece e 
„ so ' condições de dias cu rios, mas pode ser induzida ao Mim 

orJdu^h"'? P ° r SplÍCaÇÔeS de S ibw,ina - No «» ilustrado, for, 
Unr / d 1 ) hastes giganles, com flores (© Sylvan Wittwer/ Visuais 


em especial de pkmtris em rosetas ( ver Capítulo 24). Fia é enr 
um componente do estímulo do florescimento cm algumas 
tas, mas aparentemente não em outras, ™ an " 

Nas plantas em que as flores são predominantemente uni 
xtiais,, a determinação do sevo é geneticamente regulada 
tanto, tal característica e igualmente influenciada por fatr*"* 
ambientais, como fotoperíodo e condições nutricionais n Q< jJf 
esses efeitos ambientais ser mediados pela giberelína Hm ni r |K° 
por exemplo, as flores estamínadas (masculinas) são' restritas "' 
pendão e as flores pístiladas (femininas) estão contidas na esoieà 
A exposição a dias curtos e noites füjãs aumenta 100 vezes osní’ 
veis de giberelína endógena no pendão e simultaneamente causa'i 
feminização das flores masculinas. A aplicação de ácido mberêlico 
aos pendões também pode induzir flores pistiladas. 

Para os estudos de regulação genética, foi isolada uma m n 
de coleção de mutantes de milho que apresentam padrões altera* 
dos de determinação do sexo. Às mutações em genes que afetain 
lanto a bsossmtese de giberelinas quanto a transdução de sinal desse 
hormônio resultam em um defeito na supressão do desenvolvi- 
mento de estames nas flores da espiga (Figura 20.3). Assim, o prin¬ 
cipal papel da giberdina na determinação do sevo em milho parece 
scr a supressão do desenvolvimento do estame (Irish, 19%). 

Em dicotiledoneas, como pepino, cânhamo e espinafre, a gí* 
berelina parece ter efeito oposto. Nessas espécies, sua aplicação 
promove a formação de flores estamínadas e os inibidores da bios- 
síntesede giberelinas promovem a formação de plantas pistlíad as 

As giberelinas promovem a frutificação 

_ aplicações de giberelinas podem causar o estabelecimento 
do fruto após a polinização e o crescimento de alguns frutos, nos 
casos em que a auxina não apresente efeito, Por exemplo, o estí- 
mulo do estabelecimento do fruto por giberelina foi observado em 
maçã IMiihis sylvestris). 

As giberelinas promovem a germinação de sementes 

A germinação de sementes pode exigir giberelinas para uma 
das possíveis etapas: a ativação do crescimento vegeta ti vo da em¬ 
brião, o enfraquecimento da camada do endosperma que envolve 
o embrião e restringe seu crescimento, assim como a mobilização 


wS (R.ün l M<if >rnirts folia ? diferentes ' como na hera 

reJtar ^ i,22i F. or / wm P l0 - A aplioiçãü de giberelinas poc 

. i . - r * i m n. ihiii, o OAi provoca uma rpw-^ixã 

ser °| uvenil e muitas coníferas jovens podei 

dos quais OGA, nao í eS J A? ( ° ^ é U1 

As giberelinas influenciam a iniciação floral e a 
determinação do sexo 

Como mencionado, a giberelina pode substituir a exiaênci 
de d.» longos ou de frio para o florescimento em ml #* espede 



FIGURA 20.3 Anteras em desenvoh imcnlu n-is e-spigas de um 
mutante mão de milho {Zúi tmys), deficiente em gibêrdmfl. inferior 
espiga rtão-fertiliíudá de um mutante anão unL mustrand» anteras 
conspícua^ Superior espiga de uma pí.mía que foi tratada com 
giberelina (cedida por M, G Nouffcr). 
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n . lis eneiíííHcas do endosperrha. Algumas sementes, cm 
( Z* pâB \ aq úejâs dás plantas selvagens, requerem luz ou frio para 

I lit/ir a wnnmaçãa Em tais sementes, essa dormência (ver Ca- 
Tt h ^Jnode. muitas vezes, ser quebrada pela aplicação de gi- 
l 'visto que as mudanças nos níveis de giberelinas são 

Tíientemente, mas não sempre, obsedadas em resposta ao rcs- 
«ri.iriuTito, elas podem representar um regulador natural de um 
' L ]esses processos envolvidos na germinação. 

II ' A ’ a „]icaçâci de giberelinas também estimula a produção de 
lumènjsas hidrolases,como a u-anrulase, pelas células da camada 
Je J | 1 . (jron a dos grãos de cereais em germinação. Esse aspecto da 
acão da giberelina tem promovido seu uso na produção do malte 

fabricação da cerveja (discutida ria próxima seção). Sendo este 
o prindpfti sistema no qual as notas de transdução de sinal de gíbe- 
retina tèm sido analisadas, ele será tratado com maiores detalhes 
nuais adiante neste capítulo. 

As giberelinas possuem aplicações comerciais 

Os principais usos das giberelinas (GA> a menòfqueseja men¬ 
cionado diferente), aplicadas por aspersão ou imersão, incluem o 
controle do cultivo de frutas, a maltagem da cevada e o aumento 
da produção de açúcar em cana-de-açúcar. Em algumas plantas 
cultivadas, a redução na altura c desejável, o que pode ser obtido 
pelo uso de inibidores da síntese de giberelinas (ver Tópico da 
20.1 Internet). 

JWnçrio de frutos. O principal uso da giberelina é aumentar o 
comprimento do pedúnculo de uvas sem sementes, Devido ao pe¬ 
queno comprimento dos pedúnculos individuais dos frutos, os ca¬ 
chos d e uvas sem sementes são muito compactos e o crescimento 
das bagas e limitado. A giberelina estimula o crescimento dos pe¬ 
dúnculos. permitindo que as uvas cresçam mais pela diminuição 
da compactação, promovendo o alongamento do fruto (Figura 20.4). 



^'iji . ^^ giberelina induz o crescimento um uvas Thompsòn 
J.j 1 ' a -nn;nU's. O cache da csqutmda ú o controle jiãú-t ralado, enquanto ** 

- ■ 1 ' 1 1 „!i>i aspergidci com gíberel di. rntu * i d csu tic i 

1 " ■ • Sy Ivan Wittwer/ V ihün!s Uníiiniicd j 


A mistura cio benziladenina (uma citocimna; ver Capitulo 21) 
v CÂ-s+GAt pode causar o alongamento dos frutos de maçã e, sob 
certas condições, é utilizada para melhorar a forma de maçãs do 
tipo DWiriòffs. Embora esse tratamento não afete a produção ou o 
sabor, é uma técnica comercial mente útil. 

Em frutos cítricos, as giberelinas retardam a senescência, pos¬ 
sibilitando que eles possam permanecer na árvore por mais tem¬ 
po, prolongando o período de comercialização. 

A maltagem da cevada. A maltagem é a primeira etapa no pro¬ 
cesso da fabricação da cerveja, quando as sementes de cevada (Her- 
dcitiu viilgiwc) são germinadas sob temperaturas que maximizam a 
produção de enzimas hidrolíticas pela camada de a louro na, Agi- 
hvrelina é, algumas vezes, usada para acelerar o processo de mal¬ 
ta gem. As sementes germinadas são, então, secadas e pulverizadas 
para produzir o '"malte”, que consiste principal mente da mistura 
de enzimas amilolíticas (de degradação do amido) e amido parci¬ 
al mente digerido. 

Durante a etapa subsequente, a "trituração", é adicionada 
água, e as a mi! ases do malte convertem o amido residual, assim 
como o amido adicionado, em mal tose dissacarídeo, a qual ê con¬ 
vertido em glicose pela enzima malta se. O d ' mosto" resultante é 
fervido para sustar a reação. Na etapa final, a levedura converte a 
glicose do mosto em et a no! por fermentação. 

Aumentando a produção de cana-de-açucar . A cana-de-açúcar 
(SflftrJwrMtjj offiànmifli) é uma das poucas plantas que armazenam 
seus carboidratos como açúcar (sacarose), em vez de amido (outra 
espécie de importância que estoca açúcar é a beterraba). Originá¬ 
ria da Nova Guine, a cana-de-açúcar é uma gramínea perene gi¬ 
gante, que pode atingir de 4 a h m de altura. A sacarose é 
armazenada nos vacúülos centrais das células parenquim atiças do 
entrenó.. A aspersão de giberelina na plantação pode aumentar a 
produção bruta de cana até 20 toneladas por acre e a produção de 
açúcar em duas toneladas por acre. Esse aumento é resultado do 
estímulo do alongamento do entrenó durante o inverno. 

t/sos no melhoramento vegetal. O longo período de juvenil ida¬ 
de em coníferas pode ser prejudicial para um programa de melho¬ 
ramento, por evitar a reprodução de características desejáveis por 
muitos anos. A aspersão com GA^+GA- pode reduzir de maneira 
considerável o tempo de produção de sementes por induzir a for¬ 
mação lie cones em plantas muito jovens. Além disso, a produção 
de flores masculinas em cucurbitáceas t a estimulação do cresci¬ 
mento de plantas em roseta bianuais, como beterraba {Beta vuígii' 
ris) e repolho {Brasska ofemeea), constítuem-se em efeitos Eenériçtis 
da giberelina, que são ocasiona lm.cn te usados na produção comer¬ 
cia! de sementes. 


Inibidores da biossíntese de giberelinas, O maior nem .sempre e 
o melhor. Assim, us inibidores da síntese de giberelinas são usados 
comercialmente para evitar o alongamento em algumas plantas 
Em cultivos de flores, plantas pequenas e fortes como lírios, cri* 
sãnternos e poinsétias são desejáveis e a restrição no crescimento 
por alongamento pode ser obtkia por aplicações de inibidores da 
síntese de giberelinas como o ancimidol (conhecido comercialmente 
como A-resl) ou padobutrazol (conhecido como Bonzi) 

A altura é também uma desvantagem para os cereais cultiva 
dosem climas friose úmidos, como ocorre na Europa, onde o ,ica 
mainento pode se,i ui t\ p11)bJema. í - 1 mutustitk'itlo a vurv..iíura i ■- 
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caules em direção no solo, emenda pelo peso da água acumulada 
nas espigas maduras —■ dificulta a colheita do grão com uma co* 
JjieiUidcira combinada. Us entrenós mais curtos reduzem a ten¬ 
dência de a ca ma mento, aumentando a produção. Mesmo o frigo 
gon eticamente a não cultiva do na Europa é pulverizado com inibi¬ 
dores da biossíhtÉse de giberdina, para a red uçãd a d idona I dó a lon¬ 
ga mento do caule c do acamamento. 

Outra aplicação de inibidores da biossínfese de giberelina* é 
a restrição do crescimento em plantações de arbustos nas margens 
das estradas. 

BÍOSSfNTÉSE E METABOLISMO DA GiBEREÜNA 

As gibe reli nas constituem uma grande família de ácidos dt- 
tcrpènicos e são sintetizadas por uma ramificação da rola de ter- 
pendidos, descrita noCapítulo 13 A elucidação da rota biossmtética 
da gibereíínn não teria sido possível sem o desenvolvimento de 
métodos sensíveis de detecção. Como já mencionado, os vegetais 
possuem uma imensa variedade de giberelinas. muitas das quais 
biologiemeuie mtivas* Nesta seção,. serão discutidos a b tossiu tese 
de GAs o outros fatores que regulam os níveis estáveis da forma 
biologicamente ativa do hormônio em diferentes tecidos vegetais. 

As giberelinas são medidas por meio de técnicas físicas 
altamente sensíveis 

Ck tornas, sistemas de medidas que utilizam a resposta bb 
tf lógica, foram origina Imente importantes para detectar a ativida¬ 
de semelhante à das giberelinas em extratos parcial mente 
purificados e para avaliar a atividade biológica das giberelinas co¬ 
nhecidas (Figura 2115). O uso de bioensaios, no entanto, tem dimi¬ 
nuído com o desenvolvimento de técnicas físicas muito sensíveis, 
que permitem a identificação e a quantificação precisa de gibereli- 
nas especificas em pequenas quantidades de tecidos. 


À croma logra fia líquida de alta eficiência íCLAH, do 
Hi$k PtrfomiUhA' l.ujitid Oiwmlogmpljtf) de extratos vegetais í* 
gutdo de um método a Item ente sensível e seletivo de cromatoV/'' 
fia gasosa combinado com espedrometriade massas (CG-EM }t*~ 
se tomado o método de escolha. Com a disponibilidade do espfr 
tro de massas publicado, os pesquisadores podem agora ídentil 
car as giberelinas sem possuir padrões puros. A disponibilidade 
de padrões das giberelinas comuns marcadas com isótopos 
dos, os quais podem ser separadamente detectados em um espy C . 
tròmetro dc massas, permite a quantificação precisa dos níveis 
dessas substâncias nos tecidos vegetais, utilizando essas giberelj. 
nas marcadas como padrões internos para quantificação íver Tõ- 
pico 20,2 na Internet), 

As giberelinas são sintetizadas através da rota de 
terpenóides em trés etapas 

As giberelinas são diterpenóides tetracíèlicos compostos de 
u n í d ades bá s ica s pen taca rbon adas (i sopren os): 

ch 3 

— C H ? - C — CH — CHj — 

ligados cabeça-cauda. Os pesquisadores determinaram a rota 
biossintética completa da giberelina em sementes e tecidos vegeta- 
hvos dc várias espécies, pelo suprimento de vários precursores e 
intermediários radioativos e examinando a produção de outros 
compostos da rola (Kobayasht e cob., 1996), 

A rota biossintética da giberdína pode ser dividida em trés 
etapas, cada uma ocorrendo em um compartimento celular dife¬ 
rente (Figura 20.6) (Hcdden e Phillips, 2000)- 

?; Produção dc precursores de terpenóides c ent-enuréno nos 
plastideos. A unidade básica biológica de isopreno c o ísopente- 



FIGURA 20.5 l giberdina 
causa o iilüngjntcnto da bainha 
da falha de plantulasdc arroz 
resposta utiüzada nobioensato 
da bainha da telha do arrw 
anão. Aqui, pJântuLi^ de quateP 
Ju- fa t mi tr.iuidaü aifli 
diferenio quantidades de G \ e 
mantidas im vresdmente par 
mais cinco dias urdida por I* 
LXivte>), 
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FIGURA 20,6 V três etapa? -ía biossinfcese do gtbcivlina- \.i etapa I, o 
perantlgcranjl difosíato (GCPPi é convertido a cíii-cauieno via copalil 
dÊfosfalii (CIT) nos plastfdeos. Na etapa 2. quettcorit 1 no retículo 
endopLisriwtica o i'jrtaurtíno e convertido a CA. : ou GA-„ dependendo se o 
C At hkirodlado no carbono 13 Na maioria dos vegetais. predomina a rota 
de hidroxitação-C 13 embora em A™l>id<y i 5JS e algumas outras espécies a rota 
de nàoJiidroxilação do carbono 13 seja a principal. Na etapa 3 r CA 12 ou GA^ 
siu lunver tidos em outros GA? no cítoso] Esta conversão prossegue com 
uma serie de oxidações no carbono 20 Na rota de hidroxilaçào03 esta série 
de oxidações seva ã produção de CA-. O G e. então, oxidado para formar 
*i giberelina ativa G V por reação de 3p-hidroxi|áção (o equivalente >0111 13- 
OH e õCA;). Por último, a hidroxíhçào do carbono 2 converte OA-. e GA às 
formas inativas GA» e GA$, respectiva mente, OL - anel aberto de lai tona. 
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ui2 pífusfato [MTV O MT usado no síntese da gibereHn$ em toei- 
dos d oro li Lidos, e sintetizado nos pfastsdeos a partir do gliceral- 
deido-3 -los fato e do pi ru va to (Lichtenthaler t? eols , 1997). 
Entretanto no endosperma de semente de abóbora, o qual v rico 
cm giberelims, o JPP c formado no dtosol a partir do acido mevo- 
lonko. derivado da acetiFCoA, Assim, o ÍPP usado para produzir 
giberelinas pode ser proveniente de diferentes compartimentos ee- 
1 1 i ta res em díí eren l es tec i d os. 

Uma vez sintetizadas, as unidades isoprênicas IPP são adicio¬ 
nadas sucessivamente para formar intermediários de 10 carbonos 
(geranU clifosfato), de 15 carbonos (famesil difosfato) e de 20 car¬ 
bonos [geranilgeraml d i fosfato, GCf P). O GCPF e o precursor de 
muitos compostos terpênicos, incluindo os carotcnóides c muitos 
óleos essenciais, sendo somente após o GGPP que a rota toma-se 
especifica para giberelinas. 

As reações de cídízação que convertem o GCPP cm cnf-cau- 
reno representam a primeira etapa, que e especifica para gibereli¬ 
nas (Figura 20,6). As duas enzimas que catalisam as reações estão 
localizadas nos proplastídeos nos tecidos do ápice meri&temátieo, 
mas, estão ausentes nos doroplastos maduros (Aach e cols., 1997). 
Assim, as Iolhas perdem sua capacidade de sintetizar giberelinas a 
partir de 1PF, unia ve/ que os doropJastus estejam maduros. 

Os compostos como AMO-lblS, CCC e Fosfon D são inibido¬ 
res específicos da primeira etapa da biossmlese de giberelinas e 
utilizados como redutores de crescimento. 


Etapa 2: Reações de oxidação do GA o c RE Na segun¬ 

da etapa da biossíntese da giberelina r um grupo metil no çjif-cau- 
ren ° L " oxidado a ácido carboxílico, seguido pola contração do anel 
B de um and de seis para um de cinco carbonos, resultando em 
GA^-aldeido, o qual é, então, oxidado a GA 12 , a primeira gibereli- 
na da rota em todos os vegetais e, portanto, o precursor de todas as 
demais giberelinas (ver Figura 20.6). 

Nos vegetais, muitas giberelinas são também hidroxíladas no 
carbono 1 ? hidroxilação essa que ocorre na etapa seguinte, for- 
mando GA Vl a partir de CA 12 . Todas as enzimas envolvidas são 
monoxigenases, que empregam o citocromo P45Ü nas suas reações, 
l-.ssas monoxigenases P450 estão localizadas no retículo endoplas- 
matico. O caureno é transportado do plastídeo para o retículo e é 
oxidado m}mie a ácido caurenóico por uma caureno oxidase, que 
esta associada a membrana do plastídeo íHelihvdl e cok, 2001). 

As conversões seguintes do GA ]2 ocorrem no retículo endo 
pPismatico. O padobutrazol e outros inibidores das mon&igena- 
sesP450 inibem espeohcamente esse estádio da biossíntese das 
giberelinas, antes do GA ir aideídü, além de serem também, retar¬ 
dadores do crescimento. 


Un,m 3: íonmçâo de todas as outras gilLlhms a partir de CA, 

......%,? “ íost ’^ 1 , üdas as ela P as subsequentes da rota (ver Fi 

L ‘GnvG'’ rL ' ,lllí!íltifls P° r um grupo àe diòxigenases no citosol 

cuiar m n( Ú C ? S am de ^««lutarato e de uxigêiiio mole 
cular como awubrtral» e iisiuh F£j e ascorbato como co-fatores 

As e apas especte na modificação do CA„ variam de es 

racL om PCC t e P t ' mre 05 ór e âosda m «ma espécie. Duas alte 
1 basicas ocorrem na maioria dos vegetais: 


n “ C ‘ trJill,3í, 15 ’ m ' * •' a bn'^iatur*i f w, isüpejitt-nil , 
ímUu u nome >mu.i] diisüicompelo, Da fama, ^ jjJSmiédil 

T&S * ** da t s,u ■r- w k SS 

comoK fossem dumack» priasl^i. 



2. Uma oxidação sucessiva do carbono 20 (CH 2 -> 

CliO). A etapa final desta oxidação é a perda do carh„2. Z 

como CO : (ver Figura 20.6). 

Quando tais reações envolvem as giberelinas infcialmenl* hi 
d rox liadas no 013, a resultante é GA a , O CA : , é, então, converti* 
do à sua forma ativa, o GA[, por hidroxilação do carbono 3 (vistí. 
que este está na configuração beta [desenhado como se a li Raçá ? 
ao grupo hidroxila estivesse em direção do leitorl ela é JLL 
com o 3p ■ h i d rox í laçã o). 

I\ir último, o GA, é ínativado por sua conversão em GA 
pela hidroxilação do carbono 2, Esta reação pode também rem ( > 
ver o GA da rota biossintetica por convertê-lo em GA^. 

Os inibidores do terceiro estádio da biossíntese de'giberelina 
interferem nas enzimas que utilizam 2-oxoglu ta rato como co-subs- 
trakx Entre estes, o composto pro-hexadiona (BX-I12) é sobrema¬ 
neira útil, pois inibe especificamente a GA 3-oxidase, a enzima que 
converte a forma inativa GA a na GA,, ati\ í a no crescimento. 


As enzimas e os genes da rota biossíntétka da giberelina 
foram caracterizados 

As enzimas da rota biossíntétka da giberelina são hoje conhe¬ 
cidas e os genes para muitas delas têm sido bolados e caracteriza¬ 
dos (ver Figura 20.7). Duas enzimas bi|ls intétí ca s sã o ma is notáveis 
do ponto de vista de regulação — GA 2P-oxidase (CA20oxp e GA 
3-oxidase (GA3ox) — além de uma enzima envolvida no metabu- 
lismo de giberelina, a GA 2-oxídase (GA2o\): 

* GA 20-oxidase catalisa todas as reações que envolvem as eta¬ 
pas sucessivas de oxidação do carbono 20 entre GA* e GA : , 
incluindo a remoção do C-20 como CO : . 

* GA 3-oxi da s e fu nc ion a com o 3fí-hid rox i ta se > adi ci on ando um 
grupo hidroxila ao C-3 para formar a giberelina ativa, GA f . fa 
evidência que demonstra que o GA, é a giberelina ativa será 
d iscii t id a res u m i d a me nte). 

* G A 2-oxidase mui wa G A, po r ca ta Jisar a a d ição de u m grupo 
hidroxila ao C-2, 

A transcrição dos genes que codificam as duas enzimas da 
rota biossíntétka da giberelina, assim como a GA 2-oxidase, é alta- 
mente regulada. Os três genes tém sequências em comum entre si 
e com genes que codificam outras enzimas que utilizam 3-oxogtu- 
tarato e Fe- + como co-fatores. As sequências comuns representam 
os sítios de ligação do 2-oxogÍutarato e do Fe : '\ 

As giberelinas podem ser ligadas covalentemente a 
açúcares 

Embora as giberelinas ativas sejam livres, virias gilxTeJinas 
glicosídeos são formadas por ligação cox alente entre a giberelina e 
um açúcar. Tais giberelinas conjugadas prevalecem particnl arme nte 
em algumas sementes. Oaçikar conjugado é normalmente glicose 


iij;nHic.i uniii *\w rtvjdj l> i\v* e o rniomo qmt' 

í p.A. 11 Ni . 1 é j 2(1 íil> isij jljh.i Uc nunun.ido Ji*Cí.A>. 
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FEGURA IQJ { ma parti da roía biossin (ética da gibetelina, 
mostrando as abreviaturas e a localização dos genes mutantes que 
bloqueiam a roía, em plantas de ervilha, bem como as enzimas 
utvoh nas etapas metabólicas apos o GA W . 


pode ser ligado à gíberelina por meio de um grupo carboxílko, 
formando uma giberehna gliccsídeo. ou via um grupo hidroxila, 
constituindo unia giberelina glicosil éter. 

Quando as giberelinas são aplicadas às plantas, uma certa pnv 
Porção normalmente torna-se glicosilada. Conseqüentemente, a glF 
cogitação representa outra forma de imlivação. Em alguns casos, 
fis glicosídeos aplicados são metabolizadüs em GAs livres; assim, 
^ glícosídeos podem ser uma forma de résçrva das giberelinas 
fSchnèidtír e Schmidt, 1990), 
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As giberelinas produzidas por plantas altas cie ervilha, que 
apresentam o ãJelo hümpzigoto Le (tipo selvagem), foram compa¬ 
radas com plantas anis apresentando a mesma característica ge¬ 
nética, com exceção do alelo le (mutante). Lc e k são dois alelos de 
uni gene que regula a altura de plantas de ervilha, a primeira ca¬ 
racterística genética investigada por Gregor Mendel, em seu tra¬ 
balho pioneiro em 1866. Atualmente, sabemos que as plantas altas 
de ervilha contêm muito mais CA, ativo do que plantas anãs (In¬ 
gram e cols., 1983). 

Como foi mostrado, o precursor de GA , em plantas superio¬ 
res è 0 GA 2[( (GAj é 3p-OH GA^J. Se o GA}* è aplicado a plantas 
anãs de ervilha, homozigptas L\ não há resposta, embora elas res¬ 
pondam à aplicação do GA,. A conclusão é que 0 gene Le permite 
às plantas converter GA ;il em GA ;. Estudos de metabolismo, utili¬ 
zando isótopos estáveis e radioativos demonstraram, de modocon4 
cl u si vo, que o gene ü codifica uma enzima que 3[3-hidrolisa o GA : , 
para produzir GA t (Figura 211,8). 

O gene Le de Mendel foi isolado e demonstrado que seu alelo 
recessivo apresenta uma única mudança de base, levando ã pro¬ 
dução de uma enzima defectiva, que apresenta apenas 1/20 da 
atividade da enzima do tipo selvagem. Assim, menos GA, é pro¬ 
duzi d 0 e as pia n tas sã 0 anãs í 1. es te r e co) s... 1997). 

Os níveis endógenos do GA] estão relacionados com a 
altura 

Embora as partes aéreas de plantas anãs de ervilha gibereli- 
na-deficientes (Je) sejam muito mais curtas do que as de plantas 
normais (entrenós de 3 cm em plantas maduras anãs contra t? cm 
em plantas normais maduras), â mutação é letúif (t. ê t 0 gene mu- 
ta n t e p rod uz um a e nz i m a pa rei a I me n te ativa) e há v es t ígtos d e 
GA] endógeno promovendo o crescimento. Diferentes alelos k dão 
origem a plantas de ervilha que diferem nas suas alturas, e a altura 
da planta tem sido relacionada a quantidade de GAj endógeno 
(Figura 20.9), 

Há um mutante anão extremo de er\ ilha que apresenta ainda 
menos giberelínas, a qual possui o alelo jjn (o tipo selvagem do 
alelo v jVíí), o qual bloqueia completa mente a biossnitese da gibe¬ 
relina entre o CHí-caureno e o GA,-aldeído (Reid e Howell 1995). 
Como resultado, os mutantes homozigotos (mifrâ), os quais são 
quase completa mente livres de giberelínas, atingem uma altura de 
cerca de t cm na maturidade (Figura 20.10) 

No entanto, plantas jirm.fi podem ainda apresentar uma 3(3- 
hidroxilasc ativa, codificada peto gene Le, e então converter G G,, 


^A] è a giberelina biologicamente ativa que 
controla 0 crescimento do caule 




^ conhecimento das rotas biossinteticas das gibe- 
rí ' inas n -Vela onde e como funcionam as mutações para 
^ ^ ra Embora se acreditasse, por mui- 
que as gíberelinas eram reguladores naturais 
'crescimento, pois sua aplicação causava ü cresdmen- 
?. em de plantas anãs, ialiavam inicial mente evi- 
^-Mucis diretas. No início da década de 198Ü, foi 

q ue C - ]U ^ S ^ plantas altas continham mais 
6 1 erelina bioativa do que os caules de plantas anãs e 
^ l|S eiveis endógenos da giberelina bioativa medui- 
m °••' ,n ' ri| lv genético da 0 Itura í líeid e I lowel1, 199" 1 



FIGURA 20.8 l un versãodoCA^ em GA, pela 3|5'hkJroxjl«3str. a qu.il mi.ia 

um k 1 upt * hidroxila (OH) iio carbono 1 da CAt„. 
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FIGURA 20.9 O alí>npammlu do caule corresponde exafamente no 
nívef de C,-V Messe caso, a quantidade de CA, cm ervilhas com Ires a Idos 
diíemnfés no locus J.c es tá ploíádo contra o alongamento dos entrenós em 
pfantes com aqueles aielos, O alélo tc-2 è o frue causa namsmo mais 
intenso do que o alelo regular íc-\. Há itma correlação exata entre o nível 
de GA e o alongamento dos entrenós i Ross e cok, 1W). 


em GA, Se uma parlo aérea mm mlcè enxertada cm uma pinta 
anà h\ a planta resultante será a] ta, visto que o ápice caulinar nam 
pode converter GA : , da planta anã em GA, 

Tais observações têm levado ã conclusão de que GA, é a gibe- 
reftna biologicamente ativa, que regula a altura das plantas de er- 
vjlha (Ingram e cok, 1AH6; Davies/l995). Em estudos paralelos, o 
mesmo resultado foi obtido para milho., uma monocotiledõnea, uti¬ 
lizando genótipos que bloqueiam a rota da bíossíntese de gíbereli- 

na. Assim, o controle do alongamento do caule pela giberelina 
parece ser universal. 

Embora o CA pareça ser a principal giberelina ativa no cres¬ 
ci mento do caule para a maioria das espécies, poucas outras gibe- 
relinas apresentam atividade biológica em outras espécies ou 
teudus. Por exemplo, CA-,, que difere do GA, por apresentar uma 
ligação dupla, e rela d va mente raro em plantas superiores, mas é 
ca P a? substituir GA, na maioria dos bioensaios: 



ÍA*no qual falta um grupo OH no carbono 13, está présenti 

e^aiofS 5 r n0S da ísmüh Cucmbitaceae.'Em bio 

óf ‘7° c j Uflrit0 GA i* as vezes ainda mais, indícand< 

c< ls TO7. 4 8 ! be ; elwa l a ' iva nas BS P fc ies onde eia ocorre (Xu < 
o s ' 1 Wl )■ A estrutura do CA, é a seguinte: 



C H - 



Supera nà 
sem GA 5 

rjrjfíÔ 


Anà Altà Supenifta 

contém contém nào contém 

GA iü GÂ^ GAs 

Nü fe AAá Le jí,j lâ t/y*' 


FIGURA 20,10 FenóUpos c ^enétipi^ de erv ilIiiisqiK 1 diferem t\o 
conteúdo de giberelina nus tecidos vegiialiviKS (todos os .lidos estão 
h üirm. igose) (1 3a v ies, 199 5 ). 
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giberelinas são sintetizadas nos teados apicais 

ls V js iruii> altos de ^erelirtas furam encontrados em se- 
, .", ir iitiFiisenosfrtitosemd^envofvimento-Entretanuvpeto 
n1 ^ 1 mi rinvl de gibcfdina normálmenfé decrescer a zero em se* 
fa ^ tes maduras, nãòhá evidências de que as plân tuias obtém qual- 
rfbcrelina ativa das suas sementes. 

" q, trabalhos com plântulas de ervilha indicam que as enzt- 
tjjpssintétes de giberelinn e a GA3ox estão especifica mente 
íl^ilizadas nM gemas apicais; folhas, assim coroo nos entrenós jo- 
eem crescimento aHvo (Elliolt e cols„ 2001). Em ArMIapus, a 
GMQo*. é expressa principolm^-nk- nas gemas apicais e folhas jo- 
, :il p.nv.-m -ei o- sítio» prn* ipais dc síntese de giberelina- 

(Fiffura20.il)' j 

te gíhereiinas sintetizadas na parte aerea podem ser irans- 

, r! 3 ^, "para o resto da planta por meio do floema, Qs tnterme- 

.ii.jmiv d,i síntese de giberelinas podem também ser translocados 

neíloermi. Na verdade, as etapas iniciais da biossíntese de giberc- 

I jrii1 çoitem ocorrer em um tecido e ri: metabolismo para tomada 

ativa em outro, 

AsgibenHinas também têm si do identi ficadas nos exudados de 
u] \/ e extratos de raiz. sugerindo que este órgão também pode sinte- 
wm riberelinas e transportadas para a parte aérea pelo xílema. 







A Z0,11 a gibiírcllna è sintetizada principiilmenfc no ápice 
* . m&r e nas falhas jovens çm desenvolvimento. A falsa cor desta 

mubtra a luz emitida por plantas tfímsgfrnicas de Arrfl'jF<vw.^ 
liS^ â, ^ tJ ÍJ ^' L i UL,1U UL Jl -' «dificaç^o da hidfer.ise de vagalume 

a ' 1 V Promotor do gene GA20ux, A luz emitida foi gravada por uma 
ff* kÇG após a roseta haver sido aspergida com o substrato 
s-i-sí' r ' lLl V '' líl ‘ s L “' furam eodrí içada * para intensidade e 

; , F|| P r: ' L ’’"‘ lVd ; utíügriii ia d,t rocsina pIanta As regiik?s ver 1 1telIUis e 
p ^ ^ corresfjjcftideni h maii.ir intensidade de lu/ Acedida por [eremy 

1J es , Andrew L Phillips e Peier 1 iedden, lACR-Lona Ashlon 
Kll %cth siáHp^ 


A gibereüna regula seu próprio metabolismo 

\ gibcrrlina endógena regula seu próprio meUbnlismu, ao 
desviar ou inibir a transcrição de genes que coditr am as enzimas 
para as v ias de biossíntese e degradação de gibe reli nas (regulação 
por fce^ack e feed-fmvtfrd, respettivaniente) Sendu assim, u nível 
ili‘ giberelinas ativas é mantido com pouca variação, contanto que 
os precursores estejam disponíveis e as enzimas da bíovãntese e 
da degradação da giberelina sejam funcionais. 

Por exemplo, a aplicação de giberelina provoca uma diminui¬ 
ção da expressão dos genes bíossintétiços—GA20ox e GA 3px — e 
um aumento na transcrição do gene de degradação — GAlox 
(ííeddén é Phillips, 2000; Elliott e cols, p 2001), Uma mutação no 
gene GA 2-oxida se, evitando a d eg ra d a çã o d o GA;. é í u nc i t m a I - 
mente equivalente á aplicação de giberelina exógena na planta, 
produzindo o mesmo efeito na transcrição do gene biossintético. 

Por outro lado, uma mutação que diminui os níveis de gibe- 
retina ativa, a mm GA,, estimula na planta a transcrição dos genes 
biossintétiços — GA20ox u GA3ox — e diminui a expressão da 
enzima de degradação — GA2ox. Em ervilhas isto é particular- 
mente evidente nas plantas muito anãs, como aquelas com a mu¬ 
tação no gene FS (CPP sintase) ou, mesmo, de modo maís severo, 
em plantas anãs m (defecHvas na GA--aldeído sintase) (Figura 
20 . 12 ). 

As condições ambientais podem alterar a transcrição dos 
genes da biossíntese da giberelina 

Asgiberelinas apresentam papel importante na mediação dos 
efeitos dos estímulos ambientais no desemxilvimento vegetal. Os 
fatores ambientais, tais como fotdperíodo e temperatura, podem 
alterar os níveis de gibe reli nas ativas., atingindo a transcrição de 
genes de etapas especificas da rota biussintética (YamagucHi e Ka¬ 
mi ya, 2000). 


A n^iihiCtUf thi biossíntese ik Gri, pelti tu A presença de luz 
tem muitos efeitos marcantes. Algumas sementes germinam ape¬ 
nas ria luz e, nesses casos, a aplicação de gíberelina estimula a ger¬ 
minação no escuro A promoção da germinação pela luz foi 
determinada como sendo devida ao aumento nos níveis de G-V, 
resultante do aumento da transcrição do gene que codifica ã en/i- 
ma (iA3ox, a qual converte GA : „ a GA, ( fovornasu e cols., 19VS) 
Tal efeito mostra a fotorreversíbílidade do vermelhp/vermelhce 
distante e é mediado por fitocromo (ver Capítulo 17). 

Quando uma plántula é exposta a luz assim que emerge do 
solo, da muda sua forma (ver CapíluEu 17), um processo referido 
como deses tio ta mento (do inglês, dediolatian). L ma das mudan¬ 
ças mais sérias é o decréscimo na taxa do alongamento do caule, 
de modo que um caule na luz é mais curto do que um no esi uru 
Inicial mente, admitiu-se que plantas crescidas na luz conteriam 
menos GAj do que plantas que crescessem em ausência de luz. Mo 
entanto, foi descoberto que as plantas da luz contém mah C \ : do 
que as plantas do escuro— indicando que u deses tio lamentou um 
processo complexo em olvendo mudanças nos níveis de CA| bem 
cu mu mudanças na resposta da planta ao GA 

Em ervilhas, por exemplo, o nível de GAj decresce nas pri¬ 
meiras qualro horas após de exposição á luz, devido a um ãumvn- 
iii na transcrição Jo gene que codifica UA2ox, com cui^equi uh- 
aumento da degradação da CA, (Figura 20 I ,>A). O níul dt«. \ 
permanece baixo por mais um dia, mas aiuhçíitã em seguida, de 
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ApiCül 
h LS 


ftGAZQoxl 



ftG \3oxt 



PsGA20*l 


Foliolos 
h LS 



Entrenós 
h LS 




Ra ires 
f$ LS 




FIGURA 20/12 Nmt hum Blois de m RN a ^ 
e n 7À m as d a bi ossintese de gi berel h a em 
diferentes tecidos de plantas de erv ilha 
Quanto mm intensa a banda, maior a 
presença de inRNA. As plantas designadas 
am LS são altas do tipo selvagem. Aquelas 
denominadas fc são mut antes anãs, devido h 
presença da copalil difosfato tsinlase defediva 
que bloqueia a biossintese de CA. As 
diferencos na imensidade das bandas mostram 
que um baixo nível de GA, nas plantas 
nmtantes h provoca um aumento da 
biossíntese du GA, pelas GA20o* e CA3oy e s 
repressão da degradação do GA, pela GÀ2™ 
(Elliott e coIs., 2001). 


modo que em cinco dias ocorre um aumento de cinco vezes no 
nível de CA, no caule, mesmo que «a taxa do alongamento do caule 
seja menor (Figura 20.13B) (0'Neill e cok, 2000). A razão pela qual 
o crescimento diminui, apesar do aumento no nível deCA s , é que 
as plantas são, nessas circunstâncias, menos sensíveis ao GA : pre¬ 
sente. 

Conforme será discutido aqui, a sensibilidade á gjberelina ativa 
e controlada por componentes da rota de transdução de sinal da 
giberelina. 


Regulação da biossíntese do GÀj pelo fotoperiodo, Quando as 
plantas que necessitam de dias longos para florescer (ver Capitulo 
24) são transferidas de dias curtos para longos, o metabolismo da 
giberelina é alterado. No espinafre {Spimcrn olmceae), sob condi¬ 
ções de dias curtos, as plantas mantém a forma de roseta (Figura 
20.14) e o nível de giberelinas hidroxíladas no carbono 13 é relati¬ 
va mente baixo. Em resposta ao aumento do comprimento do dia, 
as partes aéreas das plantas de espinafre começam a alongar após 
cerca de 14 dias. 
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níveis hormonais ou na sensíbí ]^ ^ ! U * r a ! axa de extensão dimimi] devido a regulação por mudanças n 
escuro, são transferidas para a luz os í A 1 Quando plânttiías de ervilha, crescidas no 

aumentam para níveis similanw Jw. i' J,L ’ dimi,H, ein rapidamente, devido ao metabolismo cta GA,, mas 
GA, em vários regimes de Iu 2 ÍÚxm em de I# quatro dias, (B) Para investigara resposla a 

escuro, um dia após a inirindl 1 ? fam ^pheados no entrenó de plantas w/j deficiente em giberelina np 

íoi medido. Os rtóutladusdrwiric/i^ 0 C ° m luz ou suis dias de íua contínua e, o crescimento nas 24 horas seguintes 
após a transferencia du escuro Djnali -^h * giberelina das plãntulas dc ervilha decresce rapidament 
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FIGURA 20,14 Plantas de espinafre sofrem alongamento do caule e do períolo somente sob condições de dias 
longos, pírmanecendonfl forma de roseta em dias curtos. O tratamento com o inibidor da biossintese de 
yibeielina AMO-161F impede o alongamento do cauJe e do pecíolo e mantem o hábito de crescimento em forma 
de Kiiseta, mesmo sob dias longos. O ácido gíberélico pode reverter o efeito inibidor do AM01618 no processo 
dr alongamento. Como apresentado na Figura 20.16, dias bngos causam mudanças no conteúdo de gíberelina 
das plantas (cedida por J.A.D. Zeevaart). 


Os níveis de todas as giberelinas da rota da giberefina 03- 
hidrovilada f GA =, —s- CA^ —^ GA-|l, --> GA^.i —* GA, —^ GA.) co- 
incea a aumeiilar após cerca de quatro dias (Figura 20,13), Embora 
" Ttivel de GA aumente 16 vezes nos primeiros 12 dias, éo acrás- 
dmo de cinco ve/es em GA, que induz o crescimento do caule 
(Zécvaan eeols., 1993). 

A dependência do crescimento do caule pela CA L tem sido 
mustrada pdo uso de diferentes inibidores da síntese e do metabor 
giberelirtã, (>s inibidores AMO-In IS e I3X-1112 evitam o 
■ 1 k *ugartun lo dr>s entrenós- (Iw/tii ív i. O efei U > d i> AMUd h 1S, que 
bloqueia a biossíntese de giberelina antes do GA -aldeído, pode 
-■'■r revertido pdn aplicação de GA : „ (Figura 2U.16A), Entretanto, u 
e de outro inibidor, o BX-Í12, que bloqueia a produção de GA| 
;’ i'' ir1ir de GAh 3h somente pode ser revertido por GA, (Figura 
Tal resultado demonstra que o aumento de GA; é o fator 
crua a! na regulação do cresci mento do caule de espinafre. 

I 1J "J v ^ do rnRMA mensageiro da GA2Ü-oxidase em tecidos de 
[ ' 'V Ui " ^ ^pinabe, que tKorre em quantidade mais alta nos ápices 
Afinares e caules em crescimento (ver Figura 20.11), é aumentado 
', C( '^jçoés de dias longos (Wu e cols., 1996). O fato que a GA2U- 
'- J 3 en/ima que converte t jA^em C iA_ 31 (ver Figura 20,7) 
^' ir 9 UC ü concentração de GA;.,, foi mais alta em plantas de 
1 lria JX- sub eondiçSei; de dias longos tZeevaart e cdIs., 1993), 

/( j ítJ período contríj/ci u formação th* tubérculo. A tubi ri.zai ; ãi> 
(^ t '‘ l H 1 la - J11 r * i prt n.;essi > regu 1 ad l > pe 1<) fotope 11 i >di ■ t Fi gu i a 21 i 17) 
diG , e j Cu ^ ÜS — ? formados em batatas selvageiis somente em con- 
■ riU de dias curtos (embora a m-cessida le dr dias curtos lenho 


sido eliminada cm muitas variedades cultivadas) e essa tuberiz Li¬ 
ção pode ser bloqueada por aplicações Je giberelma. Verificou-se 
que a transcrição de GAlOox oscilava durante o eido luz-escuro, 
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FJGUfíA 20.15 O incremento de dnco vezes nos uiveis de i.. \, e o que 
caüsa o cr usei mento em pl antas de espiiufre expostas.] um aumento dn 
numeio de duis longos, enibor.i c-sse crescimento ocorra antes âo 
.ilongamento do ClIuIv, que um m um cerca de M di.isíOm ies, J L W5„ 
.uJij.-r.MLl ,s'. I os d adi >s de Zee va uri e co I s.. h N3), 
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(A) AM046I8 


(fi> QX- n 2 


AMO' 16T8, cftie bloqueia a biossmtese dc GA na 
etapa de ddização, nao inibe o cresâmenro em 
presença de GAjo ou GA, 



Por outro lado, BX-1 12, que bloqueia a conversão 
de GA ,, em GA,, inibe o crescimento rnesmrj em 
presença de GA 20 



FIGURA 20.16 O üso de Mardantes específicos dc crescimento (inibidores da síntese de GA) e a 
reversão dos seus efeitos por diferentes GAs pode mostrar quais etapas da biossíntese são reguladas 
por mudanças ambientais, no caso o efeito de dias longos no crescimento do caule de plantas de 
espinafre. Não foram adicionados inibidores ou GA ao controle ÍZeevaart ç coJs,,. 19^3 1 


ocasionando níveis mais baixos de GA : em dias curtos. Às plantas 
de batata que super expressam o geneGA2Üox apresentam retardo 
na tuberízaçao, enquanto que a transformação com o gene G A20ox 
anti-senso promoveu a tuberizaçâo, demonstrando a importância 
da transcrição deste gene na regulação da formação de tubérculos 
em batata (Carrera e cofs., 2000), 

Em geral, o desesHolamento, a germinação de sementes de¬ 
pendente da luz, o controle fQtoperiódico do crescimento do caule 


cm plantas em roseta e a tuberização em batata são processos me¬ 
ados pelo fitocromo {ver Capítulo 17). Há evidencias que muitos 
dos efeitos do fitocromo são em parte devidos a modulação dos 
niveís de giberelinas pelas alterações na transcrição de genes para 
biossíntese e degradação de tais hormônios. 

Ejeitos dã temperatura. As temperaturas baixas são necessárias 
para a germinação de algumas sementes (estratificação) e para o 
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^jmüiiio em ç&rtas espécies í vemalização) (ver Capítulo 24). 
U im ; L ,. n pk, um tratamento prolongado de frio é necessário para 
do caule e para o florescpcnto de TM?.^! tfnwise 

0 1 VjK Fvlina pode substituir o tratamento de frio. 

iusí v nc j p do tratamento de frio, o ácido tfíí-eaurenóico é 

milàdo em grandes quantidades nos ápices caulinares, local 
ST também ocorre a percepção do estímulo do frio. Após esse 
rihnientoe o retomo para altas temperaturas, o ácido mHaure* 
v-o é convertido em GA*, a gibi-relina mais afciya na estimulação 
Jbrtspoáa de florescimento. Tais resultados são consistentes com 
' m aumento, induzido pelo frio, da atividade da enzima ácido 
í-ri-cauwnóico-hidiDlase nos ápices caulinares (Hazcbnwk e Met- 

zgcr, 1990)' 

A auxina promove a bíossintese da giberelina 

Pmbnro frequentemente discuta-se a ação dos hormônios 
come se des agissem de modo independente, as inter-relações do 
crescimento e do desenvolvimento vegetal resultam da combina- 
,,,dc muitos sinais. Alem disso, um hormônio pode influenciara 
biossíntesi? de outro, de modo que os efeitos produzidos por um 
podem slt, de fato, mediado por outros. 

Por exemplo, há muito tempo, sabe-se que a auxina induz a 
tosintese de etileru'. Atualmente, está evidente que a giberelina 
pode induzir a síntese de auxina e vice-versa. Se plantas de ervilha 
hu d'- a pitadas, ocasionando a interrupção no alongamento do 
caule, não é somente o nível da auxina que é reduzido, pois sua 
fontr foi removida, mas também o nível de GA] na parte superior 
do caule diminui drasticamente. Essa mudança pode ser devida a 
auxina. visto qur a reposição da gema com suprimento de auxina 
restaura p nível de GÁ^ (Figura 20.18). 

\ presença de auxina foi relacionada á promoção da transcri¬ 
ção do geneGA3ox e a repressão da transcrição do gene CAlox 
(Figura 20.19). Na ausência de auxina, ocorre o inverso. Desta for¬ 
ma, a gema apical promove o crescimento tanto através da bios- 
síntese direta da auxina quanto da biossintese de GA, induzida 
por auxina (Figura 2020) (Ross e cols., 2000; Ross e 0'Ncil, 2001). 


A Figura 20,21 resumo alguns dos fatores que modulam os 
níveis de giberelina ativa pela regulação da transcrição dos genes 
para a biossintese ou metabolismo de giberelina. 

O nanismo pode ser geneticamente modificado 

À caracterização da biossíntese de giberelina e do metabolis¬ 
mo dos genes — GA2ta, GA3o.r e G Ato-tem permitido aos gene- 
Hcístas modificar á transcrição de lais genes para alterar os níveis 
de giberelina na planta tr, assim, afetar sua altura (Hedden e Phi¬ 
llips, 2000), O efeito desejado é normal mente o aumento cio nan is- 
mo, pois as plantas cultivadas em densas comunidades, como os 
cereais, muitas vezes crescem muito e apresentam tendência ao 
acama mento. Atém disso, visto que as giberelmas regulam o ÍW- 
íípçç, é possível impedir tal efeito inibindo o aumento desses hor¬ 
mônios, como por exemplo a inibição do Mmg da beterraba. 

A beterraba é uma planta bianual, que forma tinia raiz intu¬ 
mescida de reserva na primeira estação e floresce, produzindo se¬ 
mentes na segunda, Para aumentar o período de cultivo e obter 
beterrabas maiores, os agricultores as semeiam o mais cedo possí¬ 
vel na primavera, o que pode levar ao h)Jfwx no primeiro ano, 
resultando na ausência de formação de raízes, A redução na capa¬ 
cidade de produção de giberelina inibe o Mrérç, permitindo a se¬ 
meadura precoce e, consequentemente, o crescimento de beterrabas 
maiores. 

As reduções nos níveis de GA, têm sido recentemente obti¬ 
das em plantas cultivadas, como a beterraba e o trigo, tanto pela 
transformação de plantas com construções anti-senso dos genes 
GA20PX ou GA3ox f que codificam enzimas responsáveis pela sínte¬ 
se de CA. r quanto pela superex pressão do gene responsável pelo 
metabolismo do GA t : o GÃ2ox. Qualquer uma das abordagens re¬ 
sulta em nanismo no trigo i Figura 20 22) ou na inibição do év/fmç 
em plantas em roseta, como a beterraba 

A inibição da produção de sementes em tais plantas transgê- 
nicas pode ser revertida por aspersão com uma solução de gibere¬ 
lina, desde que a redução na giberelina tenha sido obtida pelo 
bloqueio dos genes das enzimas biossíntétícas desse hormônio, a 
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FIGURA 20.19 (A) O AIA promove a transcrição dá GA Up-hídrcmlase (formando 
CAI.) e diminui a da GA2-oxidase, a qual degrada a GA,. (B) O aumento da GA 3ft 
hidroxtíaso, em resposta ao AIA, pode sor visto em duas horas, Con = controle fR J - 
co Is., 2(10(1). 




mftMA GA^Ox 
(GA^j a GA í(5 , 
e GA ) a GA e ) 




GA20ox ou a GA3ox, Uma estratégia semelhante tem sido recente- 
mente empregada para gramados, mantendo a grama curta sem 
produção de semente, de modo que cortar a grama pode ser prati¬ 
camente dispensado — uma vantagem para os proprietários de 
casas com gramados! 
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S f y , 20 -” ,° AIA (da 8W* apical) promove e é necessiri» pa ra , 
da ffSe »m mF in,crinres - ° A1A lambÉm inibe ■ 


MECANISMOS FISIOLÓGICOS DO CRESCIMENTO 
INDUZIDO POR GÍBERELINA 

Conforme já tratado, os efeitos da gíberelina em promover o 
crescimento são mais evidentes em plantas anãs e em rosetas. Quam 
do plantas anãs sao tratadas com gíberelina, ei as se assemelham às 
variedades mais altas da mesma espécie (ver Figura 20.1), 
Outros exemplos da ação da gíberelina incluem o alonga¬ 
mento dos hípocótüos e dos entrenós de grammeas, 

Um exemplo muito particular de alongamento de en¬ 
trenós é encontrado no arroz irrigado {Oriza $atml Em 
geral, plantas de arroz estão adaptadas a condições de 
inundação parcial. Para permitir que as folhas superiores 
da planta permaneçam acima do nível da água, os entre¬ 
nós alongam-se ã medida que o nível da água sobe. O ar¬ 
roz irrigado apresenta um imenso potencial para o rápido 
alongamento de entrenós, Sob condições de campo, lu¬ 
ram medidas taxas de crescimento de até 25 mm por dia. 

O sina! inicial è a pressão parcial reduzida de 0> re¬ 
sultante da submersão, a qual induz a bi os síntese de eti le¬ 
no (ver Capítulo 22). O eti leno preso nos tecidos 
submersos, por sua vez, reduz o nível de ácido ubsdsico 
(ver Capítulo 23), o qual age como antagonista da gilvre- 
lina, O resultado final á que o tecido se toma mais respi'i 1 - 
si vo a gíberelina endógena (Rende e cok, 1998). Visto que 
os inibidores de gíberelina bloqueiam u efeito de estimu¬ 
lação do crescimento, tanto pela submersão quanto pelo 
e ti leno, e que a gíberelina exógena pode estimular u crx> 
cimento sem que haja a submersão, parece que a giberelP 
na é o hormônio direlamente responsável peio estimulo 
do crescimento. 

tó crescimento do arroz irrigado estimulado por CA 
pode ser estudado em um sistema de caule seccionado 
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20,23), A adição de giberelína causa um marcante aumento 
na taxa de crescimento após uni período de 40 minutos. O alonga- 
mento celular representa 90% do aumento em comprimento du¬ 
rante as primeiras duas horas do tratamento com giberdina. 

As giberelinas estimulam o alongamento e a divisão 
celulares 

0 efeito das giberelinas aplicadas a plantas anãs intactas e tão 
ma rí ante que poderia parecer simples determinar como elas agem. 
Infelizmente, este não é o caso, pois, conforme foi visto, muito sp- 



RA. 20,22 Ptantas anãs de trígu genetica mente modificadas A 
: ,^ la ^ trigo não-transformada está ilustrada no extremo esquerdo. 

„-i ^ pbnUb a direita lotam transformadas com o cDNA de uma 
z ,f C lns iíida&e de feijão, sob o controle de um promotor 
^síitutivOj de rnndo que o íiA, endógeno ativo foi degradado, i h 
dn ^ raus naristriu refletem os diferentes níveis de supeteupressão 
And^b' X ^ r, ° ^ ülc ^ r<iE;ií l lvdden e Phillips, mJ&, cedida por 


bre o crescimento celular não está compreendido. 
Todavia, alguns aspectos do alongamento do cau¬ 
le induzido por giberelína são conhecidos. 

A giberelína aumenta tanto n alongamento 
quanto a d ivisão célular, confr>rmc ev idenciado po¬ 
los aumentos do comprimento celular e do núme¬ 
ro de células, em resposta â aplicação de giberelinas. 
Por exemplo, os entrenós de plantas altas de ervi¬ 
lha possuem mais células do que aqueles de plan¬ 
tas anãs, alem das células serem mais longas As 
mitoses aumentam de modo notável na região su- 
b a picai do meristenia de plantas em roseta sob dias 
longos, após o tratamento com giberdina i Figura 
20.24). O estimulo significativo do alongamento do 
entrenó em arroz irrigado é devido, em parte, ao 
aumento da divisão celular no meiistema interca¬ 
lar. Além disso, somente as células dó merisfema 
intercalar, nas quais a divisão celular è induzida 
por giberelína, exibem alongamento celular esti¬ 
mulado por este hormônio, 

Como o alongamento celular estimulado por giberelína pare¬ 
ce preceder à divisão celular induzida, a discussão será iniciada 
com o papel da giberelína na regulação do alongamento celular. 

As giberelinas aumentam a extensibilidade da parede 
celular sem addificação 

Conforme discutido no Capitulo 13. a taxa de alongamento 
pode ser influenciada tanto pela extensibilidade da parede celular 
quanto pela taxa de absorção de água controlada osmòticamehte. 
A giberelína não apresenta efeito nos parâmetros osmóticos, mas 
tem sido consistentemente observ ado que causa um aumento tan¬ 
to na extensibilidade mecânica das paredes celulares quanto no 
relaxamento por estresse das paredes das células \ ivas. L ma aná¬ 
lise de genótipos de ervilha, que diferem nu conteúdo de giberdi¬ 
na ou na sensibilidade a este hormônio, mostrou que a giberelína 
diminui a força mínima que causará a extensão da parede (o limiar 
de cedência da parede) (Behnnger e cols . 1990). Assim, giberelína 
e auxina parecem exercer seus efeitos modificando as proprieda¬ 
des das paredes celulares. 

No caso da auxina, o afrouxamento da parede celular parece 
ser mediado, erri parte, pela addificação da parede íver Capítulo 
19), No entanto, este não parece ser o mecanismo de ação da gibe- 
rdina. Em nenhum caso um aumento no processo de extrusão de 
prótons induzido por giberelína foi demonstrado. Por outro lado. 
íí giberelína nunca está presente em tecidos com ausência comple¬ 
ta de auxina e os efeitos da giberelína no descimento podem de¬ 
pender da addificação da parede celular induzida por auxina. 

O Ing lime típico antes do início do crescimento estimulado 
por giberelína é maior que aquele observado para auxina; como 
visto anterioratente, esse tempo em arroz irrigado e de aproxima¬ 
damente 40 minutos {ver Figura 20.1 1 ) e em ervilhas, de duas a 
[ rés h ora s (Vang e cols., 3 9%) Es tes higiimrt m a i S kU igt>s apo n ta 111 
para um mecanismo de promoção de crescimento distinto daque¬ 
le da auxina. Consistente com a existência de um mecanismo inde¬ 
pendente de afrouxamento da parede giberelina-especiíico, as 
respostas dè crescimento h aplicação de giberelína e auxinas são 
aditivas. 

Várias sugestões tèm sido feitas com respeito ao mecanismo 
de alongamento do caule estimulado por giberelína tojos apçip- 
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FfGURA 20.23 Registro contínuo do crescimento dos entrenós 
superiores do arroz irrigado em presença tm ausência de CA V O 
entrenó-contTolealonga a uma taxa constante, após um rápido 
crescimento inicial, durante as primeiras duas horas, após a excisào do 
segmento. A adição de CiA após três horas induziu um pronunciado 
aumento na laxa de crescimento, apôs um % ihnc de 4Ü minutos (curví 
supenor), A diferença nas taxas de crescimento inicial dos dois 
tratamentos não c significa, j va, mas reflete uma pequena vanarão nos 
™t<™* experimentas. O detalhe mostra a seção do entrenó do caule 
. d planta de arroz usada nu experimento. O nierisfema intercalar 
imedutamente acima do nó responde a GA (Sauter e Kendo, 1992). 


sentando evidências experimentais, embora ainda nenhum ter 
tado uma resposta dara. Há evidência, por exemplo, de qu 

exhmTi * i’ B ICâ T e otlanS S lk ‘- ,5Íbse «ET) está envolvida 
n l ( J r rtdc promovida P í,r giEerelina. A função da X 
p c ser facilitar a entrada das expansinas na parede celular lie 

555' d l q “ f “g* 1 *»* são proteínas da parede celular cau 

^SoíS\yS?\ ^ hidrt,gèlli ° mtreos Polissacarídeos { 

sáí^i-ó i expansinas quanto a XET podem ser neo 

S203nam^rnet " P ° r gibtwlina <' 


As giberelinas regulam a transcrição das quinases do cid 
celular nos meristemas intercalares 

A taxa de crescimento dos entrenó* do arroz irrigado flüme 
ta sjgnificativajTusnte em resposta a submersão, devendo nj~h" 
desta resposta resultar do aumento da divisão cáular no m^rí'^ 
ma intercalar. Pará estudar o efeito da giberelina no ciclo delul 
os pesquisadores isolaram núcleos de células do meristema tnt^ 
calar e determinaram a quantidade de DMA por núcleo íf; c 
2025) (Sauter e Kende, 1992). ' ^ 

Em plantas induzidas ã submersão, a giherelina ativa o cictr, 
di' divisão celular primeiro na transição da fase G, para a fase & 
ocasionando um aumento na atividade mitótica. Para tanto, a ?\- 
bereiina induz á expressão de genes para várias proteínas quina- 
ses dependentes de cictína íCDKs), as quais estão envolvidas na 
regulação do ciclo celular (ver Capítulo 1), A transcrição destes 
genes — primeiro aqueles que regulam a transição entre as fases 
G] e S, seguido por aqueles que regulam a transição entre as fases 
G, c M — é induzida nas células do meristema intercalar, pelã gí- 
berclina. O resultado é um aumento induzido pela giberelina n,i 
progressão da fase para S e, então, para mitose e divisão celular 
(ver Tópico 20,4 na internet) (Fabían e cote., 2000), 


Os mutantes de resposta a giberelina apresentam 
deficiências na transdução de sinal 

Os mutantes de um gene, com deficiência na sua resposta ã 
giberelina, fornecem uma ferramenta valiosa para a identificação 
de genes que codificam possíveis receptores de giberelina ou com¬ 
ponentes das vias de transdução de sinais, Ma triagem para tnis 
mutantes, três classes principais de mutações que afetam a altura 
do planta foram selecionadas: 

1, I' 5 Ea i atas a nã $ ínsensívei s à gi be reli na. 

2, Mutantes deficientes em giberelina, nos quais esta deficiência 
tem sido superada por uma segunda mutação "supressora ', 
de modo que as plantas assemelham-se as plantas normais. 

3, Mutantes com resposta constitutiva ã giberelina {mutantes 
slemfcr). 

Os três tipos de mutantes foram gerados em Ambidopsis, p 11 - 
rém mutações equivalentes têm sido encontradas em várias outras 
espécies; na realidade, algumas têm sido usadas na agricultura por 
muitos anos. 

Os três tipos de mutantes apresentam genes que codificam o 
mesmo componente da transdução de sinal, independente de os 
feno tipos selecionados serem eompletamenfe diferentes, Jstoé pos¬ 
sível porque mutações em sítios diferentes na mesma proteína p<> 
dem produzir vários feno tipos diferentes, dependendo se a 
mutação é no domínio de regulação ou em uni domínio funciona! 
Alguns exemplos dos diferentes fenòtipos que podem resultar de 
alterações em diferentes sítios na mesma proteína estão descritos 
nas seções seguintes. 

Domínio JimtiúHiil (repressão). Os principais componentes da 
via de transdução de sinal da giberelina identificados ate agora 
são repre^ws rfa sbhilizaçtla & gãvniiiui; isto significa que eles re¬ 
primem o que se chama de crescimento induzido por giberelina e 
a planta resultante é anã. As proteínas represssoras são anuladas 
ou matn adas por giberelina, de modo que pode ocorrer o tipo 
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FiGUHA 20 24 Aplicações de gíberélinii em plantas na forma dê rosetas mduzem o alongamento dos 
inrníW eni parte por aumentar a divisão celular. (A) Seções longitudinais através do eixo de ÍmmoJíjs 
^ ^ií mf^ram um aumento no divisão celular após a aplicação de GA (cada ponto representa um evento 
L-m uma seção de N pm de espessura). <B) O número de eventos mitóticos com e sem GA cm ápices 
tjuliiwiesdc nwimendm (Hy\}$eifnn\u$ uigir) (Sachs, 1%5), 


padrão de cresrimente» considerado alto. A perda de função, resul¬ 
tante de uma mutação no domínio funcional de uni regulador mga- 
t\;v resulta no mutante que parece ter sido tratado com giberelina; 
isto ê, apresenta o feno tipo alto. Assim, uma mutação de perda de 
função de um regulador negativo é como uma dupla negativa na 
língua inglesa: toma-se positivai 

Devido aos efeitos dessas mutações de perda de função se¬ 
rem pleiotrópicos — ou seja, elas afetam outros processos do de- 
senvnlvimento além do alongamento do caule — as etapas da rota 
envolvida na resposta de crescimento são provavelmente comuns 
a Iodas as resposta à giberelina. 


DorpiTnrp de rqgif fação. Se uma mutação no gene para o mesmo 
regulador negativo leva a uma mudança no domínio de regulaçdo (i. 
''■a parte da proteína que recebe um sinal do receptor da gi burel i- 
n A indicando a presença deste hormônio), a proteína v incapaz de 
teceber o sinal e mantêm sua atividade de repressão do cresrimen- 
0 léíiótipo de tal mutante seria o de uma planta anã insensível 
a giberelina. Assim, diferentes mutações no mesmo gene podem 
onginar fenótipos opostos (alto mrsits anão), dependendo se â mu- 
açatMicorreu no domínio de repressão ou no de regulação. 

As mutações no dominio de regulação que conferem a perda 
a sensibilidade à giberelina resultam na síntese de uma forma 
0 ^sHtutivamünle ativa do repressor, que não pude ser ínativada 
giberelina. Quanto mais deste tipo de mutante repressor esli- 
[ iJ Poente na célula, menor será a planta. Conseqüentemente, 
tuK ^utaçõe-!;, no domínio de regulação são semídom toantes. 

lor outro lado, as mutações no dominio de repressão inati- 
n - lí ' <J re £ u lador negativo (i. é, elas agem como ale los "nocaute") e 
riJ R rirr icm mais o crescimento; lais mutações são recessivas 
P^ue r em um heterozigoto, metade das proteínas serã capaz dè 
Pnrmr o crescírnerito em ausência de giberelina, Todos os regula- 
IlJ> n # ti vos têm que sei não-fuivc tonais para a planta crescer 
giberelina 


Com base nesses conhecimentos, serão examinados exemplos 
específicos de mutações em genes que codificam proteínas na via 
de transdução de sinal da giberelina. 


Mitose 



FIGURA Z0.2S Mudanças nu ciclo celular de nikteos d u me ri tuiu 
mterc iil.tr di' entrenós de plantas de arroz irrigado tratadas com L ,A. 
i Íbíserve que a escala para núcktw em t b esta a direita do gráticu íSjuut 
e Kviide, I9V2}. 
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Diferentes triagens geneticas têm identificado os 
repressores relacionados GAI e RGA 

Vários mu tantos anões insensíveis a gíberelina tem sido isola¬ 
dos de várias espécies, O primeiro a ser isolado em Arahiriopsis foi 
o mutante (Figura 20,26) (Sun, 2000). Os mutantes gui-l asse¬ 
melham-se àqueles deficientes em gíberelina, exceto que eles não 
respondem á gíberelina exógena. 

Um outro mutante foi obtido por triagem para uma segunda 
mutação em um mutante de Àmbidopsis deficiente em gíberelina, 
que restaura, total ou parei aí mente, o tipo selvagem decrescimen¬ 
to. O mutante original deficiente em gíberelina é ogal-3 e a segun¬ 
da mutação que "resgata" parcial mente o íenóhpo (i. é, restaura o 
crescimento normal) foi denominada rga (repressor de A 

mutação rga é recessiva, quando presente em duas cópias, resulta 
em uma pJanta de altura intermediária (ver Figura 211.26), 

Apesar de os fenótipos contrastantes dos niutanles, os genes 
tipo selvagem GAI e RGA são relacionados, com uma identidade 
de sequências muito alta (82%). A mutação gai-1 ê semidomínante, 


Tipo selvagem 



filft; dtsSLVtat Als ™ - 


rifitkpo de Arahidvpsis. 


S&- mm- 


assim como as mutações, anãs gibéJhelina-iiiíBénsíveis, em outra 
espécies. 

As análises genéticas tém indicado que ambas as proieín 
GAI e RGA normaimente agem como repressores da resposta** 
gíberelina. A giberdina age indiretamente por meio de um inter 
mediario sinalizador, o qual parece se ligar aos domínios Hp ’ r ’ 
laçào das proteínas GAI e RGA (Figura 20,27). O repressor nt' ( 
pode mais inibir o crescimento, resultando em uma planta Au ? 

A razão pela qual gai-í é anã, enquanto rga é alta, é qu e 
mutação ocorreu em diferentes partes da proteína. Enquanto a mu 
tação #!/-] (a qual anula a sensibilidade do repressor à giberelmai 
está no domínio de regulação, a mutação rga (que impede a ação 
do repressor no bloqueio do crescimento) está localizada no domí¬ 
nio repressor, conforme ilustrado na Figura 20.28 

O gene mutante 6 1 codifica uma proteína mutante com uma 
deleção de 17 aminoáridos, os quais correspondem ao domínio de 
regulação do repressor (DíllemJs,, 2001 ), Uma mutação similar no 

domínio receptor do gene RGA também produz uma planta anã, 
insensível ã gíberelina, demonstrando que as duas proteínas rela¬ 
cionadas apresentam superposição de funções. Devido 
à tal deteção no mutante gai-1, a ação do repressor não 
pode ser atenuada pela gíberelina e o crescimento è 
con s ti tu ti v a men te i nib i d o. 

As gíberelinas causam a degradação de 
repressores da transcrição de RGA 

Os genes tipo selvagem GAI e RGA de AnijtibpBk 
integram uma grande família que codifica repressores 
de transcrição, os quais apresentam regiões com sinais 
de localização nuclear altamente conservadas. Para de¬ 
monstrar a localização nuclear e a natureza de repres¬ 
sor do produto do RGA, o promotor RGA foi fusionado 
com o gene para a proteína verde fluorescente, cujo 
produto pode ser visualizado por mlcroscopia. A cor 
verde pode ser vista em núcleos celulares. 

Quando as plantas foram tratadas com gíberelina, 
não houve cor verde, indicando que a proteína RCA 
não estava presente após o tratamento com gíberelina. 
No entanto, quando o conteúdo de gíberelina foi seve¬ 
ramente diminuído por tratamento com paclobutrazuL 
um inibidor da bíossmtese de gíberelina, os núcleos exi¬ 
biram unia intensa fluorescência verde, demonstrando 
a presença ea localização nuclear da proteína RGA so¬ 
mente quando a gíberelina estava ausente ou em baixa 
concentração (Figura 20.29) (Silverstonee cols., 2001J. 

Tanto GA! quanto RGA apresentam uma região 
conservada ria porção aminu-terminaJ da proteína re¬ 
ferida como DELL A, com referência ao código para os 
aminoãddos nessa seqüênda, A região es ti envolvida 
na resposta à gíberelina, pois é o local da mutação gai-l 
que confere a insensibilidade á giberdina. A proteína 
RGA é sintetizada constantomcnte; na presença dc p~ 
berdina, essa proteína é degradada e .i região UI 1 f Ae 
necessária para essa resposta (Dill e cols, 2001.), 

É provável que a gíberelina também realize a re¬ 
ciclagem da GAI. O RGA e o GAí apresentam r unções 
pardal mente redundantes quanto a ma nu tençã o do estado re¬ 
primido da rota de sinalização da gíberelina. Entretanto, o RGA 
parece exercer um papel mais dominante do que o G/W, x isto 
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FIGU RA 20.27 Os dais d o m ínios fu nci o na is de GA. i e KC A : d í >m ia i n 
de leguiaçâo e domínio de repressão. 0 domínio de repressão é ativo na 
ausência de giberelina Lm intermediário de sinalização induzido por 
gtberdina liga-se ao domínio de regulação, tornando-o alvo para 
destruição. Observe que a proteína forma homodímeros. 


que em um mutante deficiente em giberelina, uma segunda mu¬ 
tação no domínio repressor de i^ai-lh) não restaura o cresci- 
mento, enquanto que uma mutação comparável em Tp restaura. 
Por nutro lado, a ocorrência de mutações nos domínios represso- 
res de ambos os genes permite a expressão completa de muitas 


características induzidas pnr GA, incluindo a altura da planta 
em ausência de gíberdína (Figiira 20.26) (Dill e Sun, 2001; King e 
ç*à,2001)- 

Os repressores DELLA foram identificados em plantas 
cultivadas 

Os repressorcs funcionais DELLA têm sido descobertos em 
várias plantas cultivadas que apresentam mutação de ruimsrno, 
análogas a vcn- J, nos genes que codificam tais proteínas. As mais 
notáveis são as mutações rhl (altura reduzida, do inglês rcduced 
freighf) de trigo, utilizadas na agricultura ha 30 anos. Esses aklos 
codificam modula d ores da resposta à giberelina que não apresen¬ 
tam resposta h gíherdína, ocasionando o naninsmo (Peng e cols., 
1999; Silverstone e Sun, 2000). 

Plantas anãs de cereais, como estas, são extrema mente impor¬ 
tantes como base para a revolução verde, que permitiu a obtenção 
de grandes aumentos na produção, Cereais normais crescem mui¬ 
to quando juntos em uma plantação, cspeeialmente com altos ní¬ 
veis de fertilizantes, o que resulta no dobra mento das hastes 
(acaxnamento), com consequente decréscimo da produção. O uso 
dessas variedades anãs o mi hastes rígidas, que resistem ao acama - 
mento, permite produções maiores. 

O regulador negativo SPINDLY é uma enzima que altera a 
atividade da proteína 

Os mu t antes sl&iàer assemelham-se às plantas com feno tipo 
do lipo selvagem que tenham sido repetidamente tratadas com 
gíberelina. Etas exibem entrenós alongados, crescimento de frutos 
partenocárpicos (sem sementes, em dicotücdõneas)e pequena pro¬ 
dução de pólen. Os mutantes slemier são raros quando compara¬ 
dos aos mu Un tes anões. 


Intermediário cie 
smâll^àçáo cio Cr A 



Degradação 


Forma intermediário de 
ativa sinalização do GA 



•JOrriihifj dr- 

regutàráo 


DOíTiínio de ^ 
opressão 



+ 




Forma 

inativa 


Degradação 


Mutação no domínio Mutação no domínio 
de regulação de repressão 



1 


Sem crescimento 

ftepressor do tipo 
selvagem em ausência 
de GA reprimir o 
treSdmento por 
alongamento 


Crescimento 

Ma presença de GA, 
o repressor è degradado, 
permitindo quje ocorra 
o alongamento. 


Sem crescimento 

Uma mulaçao no 
domínio de regulação 
torna o repressor 
cbnsmulivarnen te ativo, 
de modo Cfue a planta 
1 ‘ anã. me-.mo em 
presença de GA. 


Crescimento 

Uma mutação no 

domfnío do repressão 
desativa a pruieína 
reguladora, de modo 
que *i planta t? alta, 
memio em ausência 
de GA 


ft &URA 20 ^ b 


Ciíàrentes mutações nus i-eprv-.smcs ti Al e Rt - A podem apresentar eleitos diferentes no ^latcimenlo. 


















506 Capítulo 20 


ÍB) 



FI G URA 20 2 9 A p r« vk-i n tí RÇ, f \ ,, 
ncí jiitTcivl ri n í > ni i deo cia cél u fo 
cumihttnleojm m,i c i idçnhdüde 
como fiítór djç transçriçãoe seu níM 
ú afetado pdn de CA. (Aitélulas'’ 
v ^ lais íorain transformadas com n 
gene p<Tra RCA fusionado ao 
para a proteína verde fluorescente 
(CFP), permitindo a deteção de " 
Ev(,i.A no núcle& por mkrosojpia dr 
rlLu irescencia. (B) Q efeito de GA no 
]ÍGA. Um pré’trai a mento com 
giberelina por duos horas causa a 
perda de RCA pela célula (admaj. 
Quandti a biossíntese de gjWlina é 
inibida na presença de 
padnbutra^ i|. a quantidade de 
RGA no núcleo aumenta íabaixul 
(Silverstone ecols., 2001), 


Ima possível explicação para o fenótipo <iender poderia ser 
simplesmente que tais mutantes apresentam uiveis endógenos de 
gtberelínas maiores do que o normal. Por exemplo, na mutação s/u 
de ervilhas, a etapa de desativação da giberelina é bloqueada na 
semente. Como resultado, a semente madura, a qual, no tipo sel¬ 
vagem, contem pouco ou nenhum GA... apresenta níveis extrema- 
mente altos (anormais) de GA> Então, o GA* da semente é 
absorvido pela plántula e convertido em GA] bica tf va, originando o 


fenótipci sfoider, No entanto, uma vez que a plântula consuma o GA , 
m semente, o fenótípo retoma ao normal (Reid e Howeü, 1995). 

Se, por outro lado, o fenótipo slender não e devido a uma su¬ 
perprodução de giberelina endógena, o mutante é considerado um 
mutante de resposta constitutiva (Sun, 2000) Os mutantes com 
melhor caracterização neste tipo são os m utentes ultra-aJtosJflcnf 
cm ervilhas (representando mutações nos dois íod: U e Cor) (ver 
f igura 20.1Õ); prikmi(pró) em tomate; slender (slnj em cevada èsjpèh 



i ujo selvagem 


Phiivlj- te^iUu ir'siV1'f!*.r' ^*r in j ll ‘ VJ J(í Uiú opressor ttocmscimcnin, de ni.meíra que a plmU i 
i«i% e èpy í. rtiuiii pçr N,ÍjSX)i * * paJra H d,K " i tí P° S*»»*S ® 3 (CAtlelifiunu.), mui,nu, duplo 
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■W*!$ÈSSHL 

flí ç P5 dtó 9*™* Jpv ' 
é* HCjA 


«y M Tnbem«í" f ^rc»of 

aumenta o efeno 

de GAt e 



- Q-Gf<NAr tramle^se 
pr (Ur ilVídfl H3 íi.od ficaçãO 
> !.jt proteína 


gAj/RGA: agem na \ + 

iU ^ nC ia de GA, suprimindo y GAI/ftGA 

o tfrtdmento 


teioms de transcrição 


Tra nSCnçãa dí3 mRNA, 

ocasíonafido d oêsameoiò 

i 

Crescimento 


fIGURA 20.31 [nl.TaçiH ■ ente? ã giberelina r ns pm- SF) CAI v 
ttÇA na regulação do alojlgpmentó óotauk 


•gü:{m) em ArabititfM rPi^ura 20.30). Todas essas mutações âlq 
mWvas e parecem ser mutações de perda de função nos regula- 
dofts negativa da rota de resposta ã gibcrelina, como nocaso dos 
reguladores DELL A 


O £i‘TW SPíND! Y em ArtiimÍGp'.t t- r k, gnu- ml.iCionarios mn 
outras espécies a pn sentam sequências similares aos genes que a> 
dificam a'’ glicovirnma iransfer-iu em animai fThorntun e ■ nk, 
IW/? íaísencimas minlifícam direta mi indindArni-nte ■: atív idade 
da proteína, por inlerb rir ou bloquear os >j1n . de Fosfcjrilãçãr.) po¬ 
las quma-es. A proteína-alvo das proteína* pmdhf ainda não foi 
identificada. 

$PY age upstream de GAI e RGA na cadeia de transdução 
de sinal de giberelina 

Com bsso na evidencia apresentada nas seções anteriores è 
em outros estudos da expressão de SPY f GA i e KG A íSun, 2bt.H r f I Jill 
è cols„ 20f)1 ), pínJe-sv iniciar n esboço dos seguintes elemenif* da 
cadeia dc tramdução dc sinal de giberelina (Figuras 2031 e2d.32i: 

* Dois ou mais reguladores de transcrição codificados por GAI 
e RGA agem como inibidores de transcrição de genes que di¬ 
reta ou indireta mente prumo vem u cresci mentis 

* SPY parece ser a proteína intermediaria da transducão de si¬ 
nal que age rq.Kboim de GAI e R( ]A t e que ativa ou aumenta a 
transcrição ou a ação de GAI e RGA ou de outro regulador 
negativo. 


Ceiula vegetal deficiente em GA: Sem crescimento 


Receptor 
de GA 



CITOPLASMA 


Transcrição de genes 
tfXjuJfíííOS por GA 


NUCLEG 


i.ienTibrarid 

nlaspiática 


Em urr.a céluía deficiente em GA, de jm 
mutante para a biossíntese de GA ou um tipo 
selvagem sern o sinal de GA. o receptor 
transnrfembrana de giberelirta é inativo em 
ausência do sinal de GA Neste caso, a SPV é 
uma 0-GícNAc teairsferase ativa que catalisa a 
adição de urn resíduo sinal GlcNAc (a partir da 
UDP-G!d'JAc) via uiTiâ ligação O a um resíduo 
específico de serina e/ou treonina das 
proteínas alvo, possivelrriépíte RGA v GA] As 
proteínas RGA c- GAI a(ivas agem como 
repressores da transcrição e inibem, direta ou 
indireta mente,, a expressão dos geres 
induzidos por GA 



Célula vegetal com GA Crescimento 


Keãfepioi 
<te GA 


Na presença de gibereímâ, o receptor d* GA e 
ativado pela ligação ao GA fcuoauvo O sinal 
de GA imbe os repress ores de RGA e GAI 
direta mente e por desativar SPY Na ausência 
de repressão por RGA e GAI, os genes 
indificrjos por GA são transcritos 


FIGURA 20.32 l"un., L iV> prnposi.i> para as proi«. tn ■- s.P\ C U , Ri , \ 
mi.» de sm.ilúpiçâo de GA rra célula vegetal 
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* Na presença de giberelina, SI*Y t (i/U r H RGA são inativados ou 
desligados, 

* A proteína RGA é degradada, sendo provável que a í »A1 ve¬ 
nho n ser simifarnienle destruída, 

Ainda está sob investigação se a giberelina anula os genes GAI 
e RGA por intermédio da SFY ou independentemente ou de am¬ 
bas as maneiras. No entanto, neste caso <? naqueles como do etíle¬ 
no (ver Capitulo 22) e do fotorreceptor füocromo (ver Capitulo 
1 7), a mensagem do programa-padrão do desenvolvimento é para 
que ocorra o tipo induzido decrescimento, mas essa rota-padrão 
é inibida pela presença de vários reguladores negativos. Mais do 
que promover d ire ta mente um efeito, a chegada de um sinal de 
desenvolvimento — neste caso a giberelina — anula o rcpressor 
de crescimento, possibilitando o desenvolvimento da condição- 
padrão. 

TflANSDUÇÂO DE SINAL DE GIBERELINA: A CAMADA 
DE ALEURONA DE CEREAIS 

As análises genéticas do crescimento regulado por giberelina, 
como os estudos descritos na seção anterior, tém identificado al¬ 
guns dos genes c seus produtos, mas não as rotas bioquímicas en¬ 
volvidas na transdução de sinal de giberelina. Os mecanismos 
bioquímicos e moleculares que são provavelmente comuns a to¬ 
das as respostas á giberelina tlm sido estudados mais detalhada¬ 
mente em relação a síntese e secreção da u-amitase estimulada por 
giberelina, nas camadas de aleurona de cereais (jacobsen e cols 
1995). 

\vbl<L seção, será descrito como esses estudos tem esclarecido 
a localização do receptor de giberelina, a regulação transcricional 
dos genes para a-amilase e outras proteínas, bem como a possível 
rota de transdução de sinal envolv ida no controle da síntese e se¬ 
creção da a-amilase por giberelina* 


A giberelina do embrião induz a produção de a-amilase 
pela camada de aleurona 


Os grãos de cereais (cnrâpsfs) podem ser divididos em iri 

partes: o embrião diplóide, o endosperma triplóide e o pericarp 

fusionado à lesta (testa da semente-parede do frutó). A parte d 

embnao consiste no embrião propriamente dito, junto com seu ó 

ga<> especializado em absorção, o escutelo, cujas funções são al 

«Tver as reservas solubilüadas doendosperma e transportar ess< 

reservas ab embrião, O endosperma é composto de dois tecidos: 

endosperma amilacc-o, localizado centralmente e a camada de alei 
rona (Figura 2U.3.3A). 

O endosperma amiláceo, tipicamente um tecido morto na m; 
turidade, consiste de células com paredes celulares linas, preer 
cindas com grãos de amido. A camada de aleurona circunda eS s 
osperma e écitoJógica e bioquimiwmenlo diferente dele A 
células de aleurona apresentam paredes celulares espessas e cor 
tem um grande numero de vacúok» que armazenam proteína 
denommados corpos proteicos (Figura 20.33B-D), delimitados pc 
ma membrana uruca. Esses corpos proteicos também contêm fít 
na. uma mistura de sais catiômébS (pnndpalmertté Mg-:« K ) d 
acido n irã- mosi tol-hexaf osfórico (ácido fftícol 


Durante a germinação e o crescimento inicial da plântula r <, 
reservas do endüâÈpenna — principal mente amido e prtiiéína -, 
são hidrolisadas por várias enzimas hidrolíticaseos açúcares solu 
b i 1 i zad os, os a m í noád d os e nu tn pmd u tos são tra nsporta cl c ;,s pa r - 
o embrião em crescimento. As duas enzimas responsáveis pela de 
gradação do amido são a a- e a p -a mi la se. A a-amilnse hidrólise 
internamento as cadeias de amido, produzindo oligossacarídens 
que consistem de resíduos de glicose com ligação a-1,4, enquanto 
a p-amilase degrada esses oligossacarídeos a partir das éxtremidrv 
des para produzir mal tose, um dissacarideo. A maltase converte a 
ma l tose em glicose. 

A fi-anulase ésecretadá no endosperma amiláceo das semen¬ 
tes de cereais tanto pelo escutelo quanto pela camada de aleurona 
(ver Figura 20.33A), A única função da camada de aleurona das, 
sementes de monocotiledôneas (p. ex., cevada, trigo, arroz, cen- 
teio e aveia) parece ser a síntese e a secreção de enzimas hidraliti- 
eas. Após realizar essa função, as células de aleurona entram no 
processo de morte programada. 

Os experimentos realizados na década de 1960 confirmaram 
a observação original de Gottlieb Haberlàndt, em 1890, na qual a 
secreção de enzimas de degradação de amido peta camada de nteu- 
rona de cevada dependia da presença do embrião. Quando o em¬ 
brião era removido (L é, as sementes eram desembrionadas), o 
amido não era degradado. No entanto, se a metade de uma se¬ 
mente sem embrião era posicionada na proximidade de um em- 
b r i ão ex c i sadex o am i d o e ra d i ge rí d o, d emonst ra n d o q ue o em bn ao 
produz uma substância que se difunde e desencadeia a liberação 
da a-amilase pela camada de aleurona. 

Foi logo descoberto que a giberelina (GA- j poderia substituir 
a presença do embrião no estímulo da degradação do amido, Quan¬ 
do as metades de sementes desembrionadas foram incubadas em 
soluções tampo na das contendo ácido giberélko, a secreção de ct- 
amilase no meio foi muito estimulada após um período de oito 
horas (relativo as metades de sementes-controle, incubadas 
ácido giberélko), 

O significado do efeito da giberelina [ornou-se claro quando 
loi demonstrado que o embrião sintetiza e libera giberelina (prin¬ 
cipalmente GA|} no endosperma durante a germinação. Assim, o 
embrião de cereais regula com eficiência a mobilização de suas 
próprias reservas, por meio da secreção de giberelinas, que esti¬ 
mulam a função digestiva da camada de aleurona (ver Figura 
2IX33A). 

A giberelina promove a produção e/ou secreção de várias en¬ 
zimas liidrolíticas envolvidas na solubilízação das reservas do em 
dosperma, entre as quais, pnncipalmenfe, a a-amilase. Desde os 
anos 1960 os pesquisadores tém utilizado camadas de aleurona 
isoladas ou mesmo protoplastos das cétuías de aleurona (ver Figu¬ 
ra 2033 C e D) em vez de metades de sementes (ver Figura 2- G 
B). A camada de aleurona isolada, que consiste de uma população 
homogênea de células-alvo, fornece uma oportunidade singular 
para estudar os aspectos moleculares da ação da giberelina na au¬ 
sência de Hpos celulares náo-responsiviis. 

Na discussão seguinte sobre a produção da a -jmilase induzi¬ 
da por giberelina, o foco estará sobre três questões; 

1. Como a giberelina regula ao aumento dá u-amilase? 

2. Qndo está localizado o receptor de giberelina ra célula? 
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F IG U R A 20.33 S/st ru tura de um g rát' d e te\ i. la f as fu 11 çbes < 1 v vá ri os 
tecidos durante a germinação (A). Fotomicrografia* da camada de 
aieurona de cevada (B) e prok>plasto> obtidos a partir da camada de 
aleurona de cevada nos estádios inicial (C) e I ardi o (D) de produção de 
amilase. Ás vesículas de armazenamento de prol em as (VAF) podem ser 
visualizadas em cada célula G = fitina glabóide; N= núcleo (fotografias 
de Bethke c col&, 1W7, cedidas por P Bethke). 


v rotas de transdução de sinal que operam entre o recep- 
* or de giberdína e a produção da a-amilase? 

0 âçido giberêlko acentua a transcrkào do mRNA da a- 

amilase 


I do desenvolvimento das abordagens de biologia mole- 
ev ^êriêias fisiológicas e bioquímicas de que o ácido 
f ere ”^ poderia promover a produção da üt-amilase no nível da 
psvriçíit. génica (Jacobsen e cols„ 1995). As duas principais IP 
U ' Vidências eram as seguintes: 


I A p rod Lição d a a -a m i I a se es ti m u I ada por G A; lo i d e m nnstra - 
da ser bloqueada por inibidores da transcrição e tradução. 

2. Estudos com isótopos pesados e isótopos radioativ os demons¬ 
traram que o estimulo da ativ idade ila u-amiíase por gibereli- 
na envolv ia princípaImente a síntese th' m w l la en/i ma a pa lin¬ 
dos aminoáddos em vez da ativação da enzima preexistente. 

Atualmente, a evidência molecular definitiva mostra que a 
giberdina alua principal mente induzindo a çx pressão do gene 
da u.mrnilase, R*m sido demonstrado que o GA; aumento o nível 
de mRNA a ser traduzido em o-amilase nas camadas de aleuro- 
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na íFigura 20.34). Além disso, utilizando núcleos isolados, os pes¬ 
quisadores também demonstraram que havia preferencial mente 
uma transcrição aumentada do gene da uAmilase em vez de um 
decréscimo na degradação do mRNA (ver Tópico 2Ü.5 na Inter¬ 
net). 

A purificação do inRNA da u-amilase, produzido em gran¬ 
des quantidades nas células de aleurona, permitiu o isolamento de 
clones genòmicos contendo tanto o gene estrutural da a-amilase 
quanto as suas sequências promotoras iiptfnwn* Essas sequências 
promotoras foram fusionadas ao gene-repórter que codifica a en¬ 
zima Ji gJucuronidase (CU5$ a qual produz uma coloração azul 
em presença de um substrato artificial; quando o gene e expresso. 
A regulação da transcrição por giberelina foi provada quando tais 
genes quiméricos, contendo promotores o-a mi la se fusionados a 
genes-repórteres, foram introduzidos em protoplastos obtidos di 1 
células de aleurona e a produção da cor azul foi demonstrada ser 
estimulada por giberelina (Jàcobsen e coís , 1995), 


- Síntese da en^irua 

A síntese ia Lt-airnlase por camadas de 
ateurona isoladas é evidente após sets a 



Síntese do mRNA 




C: 


Um aumento induzpo por giberelina do 
mR|,, A te o.-amitase a ser traduzido precede 
em várias horas a liberação desta enzima das 
ceJulâs de aleuroria 



v 0 - 34 E,eita - di > sibiwlirta na sínbs* da encima do 

~SF— jssam 


A dcleçSo parcial de sequências de bases conhecidas do 5 pr 
motores u-amilaso de vários cereais indica que a seqüénciã a 
confere a capacidade de resposta à giberelina, os dementasdenl 
poste 4 giberelina, estão localizadas a 200 ou 300 pares de bases it 
tmm do sítio de insdo da transcrição (ver Tópico 20.6 na Internet) 

Um fator de transcrição GA-MYE regula a expressão do 
gene da a-amilase 

A estimulação da expressão do gfiie da u-amilase por «w 
lina é mediada por um fator de transcrição específico, que se Ii E ã 
ao promotor do gene da a-aniilase (Lovégrove e KÓoley 2O0flí 
Para demonstrar tais proteínas de ligação ao DMA em anoz fá 
utilizada a de-ensa/o de retardo de mobilidade eletroforélicn (doinélês 
nmbiliiu íilifl ttiíoy) (ver Tópico 20.7 na Internet). Esse ensaio dei 
tecta um aumento de tamanho que ocorre quando o promotor da 
a-amilase liga-se a uma proteína isolada de células de aleimmà 
tratadas com giberelina (Ou-Lee e cojs., 19JS8). O ensaio também 
permite a identificação de seqiiéncias de DNA reguladoras (de- 
mentos de resposta à giberelina) no promotor, que estão relacio¬ 
nadas com a ligação à proteína. 

Elementos de resposta a giberelina idênticos foram encontra¬ 
dos nos promotores o.-amilase de todos os cereais e su| presença 
íoi demonstrada ser essencial para a indução da transcrição do gene 
da a-amilase por giberelina. Tais estudos demonstraram que a gi¬ 
berelina aumenta tan to O nível quan to a atividade do fator de trans¬ 
crição proteico que desencadee a produção do mRNA da o.-amilase 
por se ligar a um elemento de regulação tipsiream no promotor do 
gene da a-amilase. 

A seqüenna do elemento de resposta ã giberelina no promo¬ 
tor do gene da a-a mi ta se mostrou-se similar àquelas dos sítios de 
ligação dos fatores de transcrição MYB, que regulam o crescimen¬ 
to e o desenvolvimento nas resposta ao fitocromo (ver Capítulos 
14 e 17 na Internet) (Jacobsen e cols„ 1995) Este conhecimento 
pe rm i ti u o i sol a me n to d o m R N A pa ra u m fa to r d e tra nscrição \ I \ B, 
denominado LA-MYB, associado à indução da expressão do gene 
da o -amilase por giberelina. 

Á síntese do mRNA do GA-MYB nas células de aleurona au¬ 
menta em três horas após a aplicação de giberelina, muitas horas 
após o aumento do mRNA da a-amilase (Gubier e cols v 1995] (Fi¬ 
gura 20,35). O inibidor de tradução, cidoeximída, não tem efeito 
na produção do mRNA MYB, indicando que o GA-MYB é ogaieét' 
resposta primária ou gene precoce. Por outro lado, o gene da a-amUia- 
se é um gene de resposta secundária ou tardio, conforme indicado pelo 
tato de que sua transcrição é bloqueada pela rídoeximida. 

Como a giberelina causa a expressão do gene MYB 7 \ isto que 
a síntese proteica não está envoh ida, a giberelina pode levar ã ati¬ 
vação de um ou mais fatores de transcrição preexistentes. A ativa* 
ção de fatores de transcrição é tipicamente mediada por evento* 
de fosforilação de proteínas que ocorrem ao fina! da via de iranv 
duçâü de sinal. Agora serão discutidos os conhecimentos sobre as 
rotas de sinalização envolvidas na produção da u-amilase induzi¬ 
da por giberelina, até o ponto da produção do GA-MYB. 

Os receptores de giberelina podem interagir com as 
proteínas G na membrana plasmática 

A localização do receptor de giberelina na superfície cduJar v 
sugerida a partir do fato que a mesma, ligada a microesfems inca¬ 
pazes di- atravessar a membrana plasmática, continua ativa na iru 
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FIGURA 20 35 Curva de iempo dc indução dos mfê\ ; A dé e 

ja „.„ú\a* Ílo árfdn gíbetfélico. A produção do: mRfvA GA-MVB 
fFíeccde s do mRNÀ cfa ct-amiláse em cerca de tmco horas Fsw 
Ltóa é consistente com o papel do GA-iWVB como um gene inicial 
j.b nKm^a primária a GA que regula a transcrição do gene da 
„ amitase. Na ausência de GA, os níveis dos mRNA de G/VfA V B e 
fi-amifasesão insignificantes (Gubleie cok, IW). 


dução da produção da a -amilase nosprotoplastos de aleurona (Ho- 
oley e cqls, 1991) Além disso, a micro injeção de GA- em proLo- 
plasfos de cAulas de aleurona não apresentou efeito, mas quando 
os proioplastus foram imersos ein solução de GA-,, eles produzi¬ 
ram üoamiia&e (Giíioy e |ones, 1994), resultados que sugerem que 
n giberelina atue na face externa da membrana plasma rica. 

Duas proteínas de ligação á giberelina da membrana plasmã- 
Lica ínrarn isoladas pelo uso de membrana purificada e uma gibe¬ 
relina radioativa mente marcada, que foi quimicamente modificada 
para se ligar de modo permanente á proteína a qual era tenuamen- 
tc ligada Visto que o excesso de giberelina reduz a ligação e que 
tais proteínas obtidas de uma planta de ervilha semi-anã e gibere- 
l ma-insensível se ligam á giberelina de modo mais brando, elas 
podem representar receptores de giberelina (Lovegrove e cols., 
1998). 

t-m células animais, as proteínas hderolrimérkas de ligação 
'^GlP (proteínas G) na membrana celular estão frequente menti- 
relacionadas as prit i eiras etapas em uma rota entre um receptor 
fk hormonio e os sinais dtosóücos subsequentes. Existem evidén- 
rias de que as proteínas G estão também envolvidas nos eventos 
ciciais de sinalização de giberelina nas células de aleurona (Jonès 
e cok, 1998). 


0 tratamento de protoplaslo de aleurona de avela com um 
peptideo chamado Mas7, estimulador da conversão GTP/GÜF pe- 
J:1s P r oteínas G, induziu j expressão do gene da o-a mi Use e esti* 
mu ^- u secreção dessa enzima, sugerindo que ta! conversão na 
jfiumbrana celular constitui uma reação ai nnitc para a indução da 
^ssíntese da e-amilase pela giberelina. Além disso, a expressão 
u ’ i: -' r;, ‘ d a ü-amilase e sua secreção induzidas pela giberelina fo- 
irfc jbidas.por um análogo do nucleotídeo guanina que se liga a 
S1J unidade o das proteínas G bete rol rim érieas e inibe a conver 
^ GT!yCOP r dando suporte adicional a conclusão .interior 
t , dentes estudos genéticos lém torneei jó ei Ukmrias «idh io 
^ 1lU ' para o papel das proteinas-G com o intermediárias na rola de 
Jfcduçlo d e sina l da gibe te lina 0 m u tant £ a relò d e a noz t jttv t f ' - [ 


Uíi) a presunta um ginetlefecltvoquectuiifioaa subunidadeo. Alem 
de ser anão., as camadas de aleurona do mutante dl sintetizam me- 
r,os a-amihse em resposta a giberelina do que as camadas de aleu- 
T ® m do tipomo-mutante. Esta redução na produção da a-amílase 
pelo mutante dl demonstra que as proteínas G são um dos compo¬ 
nentes da rota de transdução de sinal envolvida tanto na resposta 
de crescimento quanto na produção via u.-amiláse.* No entanto, a 
diferença na produção da a-amílase entre o mutartte e o tipo sel¬ 
vagem desaparece com o aumento da concentração de giberelina, 
sugerindo que a giberelina também pode estimular a produção da 
ü-amilase por uma rota independente da proteína G (Ashikari >■ 
eok, IW; Ueguthi-Tnnaka e eols. f 2000). 

6MP dclteo, Ca Ví e proteínas quinases são possíveis 
intermediários de sinalização 

Em células animais, as proteínas G podem ativar a enzima 
guanilil cicia se, a qual sintetiza GVIPc a partir de GTP, levando ao 
aumento na concentração de GMPç O GMP cíclico, por sua vez, 
pode regular canais de íons, níveis de Ca 1 -, atividade de proteína 
quina se e transcrição (ver Capitulo 14 na Internet), fem -ido de¬ 
mo eis trado que a giberelina provoca uin aumento transitório nos 
níveis de GMPc na camada de aleurona em cevada, sugerindo um 
possível papel do GMPc na produção da a-amilase (Figura 20.36) 
(ver Tópico 20.8 na Internet) (Pensen e cols, 1996). 

F m cél u la g a n i ma is, o c á k io e a c a 1 m od u I i na, u.ma prote í na d e 
ligação ao cálcio, agem como mensageiros secundários para mui¬ 
tas das respostas hormonais (ver Capitulo 14 na Internet) e têm 
sido relacionados a várias respostas dos vegetais aos estímulos am¬ 
bientais e hormonais. Nos pmloplastos de aleurona, o primeiro 
evento após a aplicação de giberelina é o aumento da concentra¬ 
ção citoplasmátka de cálcio, que ocorre muito antes do início da 
síntese da u-amítase (ver Figuras 20.36 e 20.37) (Bethkeecok, 1997'. 
Sem (i cálcio, a secreção da a -amilase não ocorre, embora nos pro 
toplastos de aleurona de cevada continue normalmente. Assim, 
pode-se concluir que, em cevada, o cálcio não participa da rota de 



FIGURA 20.36 Um.» rul i múltipla Jr hattschu ,iu de símil é . riada 

■ ips^ a .uliçjo dl J CA .1 proloplaslos Jc .ílfUmna ikiVVMda 1 Mn-mp. i d.' 
al^irns dfsteh wrfvtoisé nms-tríuln (líellike c j cuts. r I9 l i | 7) 








512 Capítulo 20 


FfGURA 2037 O aumento no cálcio cm p notoplaslos 
de nleumnn de cevada após a adi^-in dr GA pode sor 
v^üali^do neslá ihiágém falsa cor* O nível de cálcio 
correspondendo às vort^oslí identificaiki na -estafa 
inferior, (A) PfàfòpJàstbs não-tratados. (B) Frotoplastes 
tratados, (Q Protoplasíos tratados com ácido nbsdsico 
(ABA) e CA, 0 ácido abscísicõ tem efeitos opostos ans da 
GA nas'jcéluías de aleurona (Ritchiè e Êilrojv i 998b.). 


(A) (B) ÍC) 



[Ca 7 *] citopla.smãtka (n M) 


sinalização para a transcrição do gene da o-a mil ase, embora de¬ 
sempenhe um papel na secreção da enzima, 

À fosforilação de pmtemas pela proteína quinase é um outro 
componente de muitas rotas de sinalização e parece que a gibereli- 
na não é exceção. A injeção de um substrato para proteína quinase 
em pratop fastos de ale mona de cevada para competir com a fosío 
rilação endógena de proteínas inibiu a secreção da u-amilase, in¬ 
dicando o envolvimento da fosíoritação de proteínas na rota de 
secreção desta enzima (Ritchie e Gílroy, 1998a), Isso não afetou o 
aumento do cálcio estimulado por giberelina, sugerindo que a eta¬ 
pa da proteína quinase está downttmm do evento de sinalização 
do cálcio, 

Concluindo, a transdução de sinal da giberelina em células de 
aleurona parece envolver proteínas C e GMP cíclico, levando à 
produção do fator de transcrição GA-MYB, o qual induz a trans¬ 
crição do gene da u-amilase. A secreção da u-amilase apresenta 
componentes iniciais semelhantes, mas também envolve um au¬ 
mento no cálcio ri toplasm ático e fosforilação de proteínas. As ro¬ 
tas de sinalização detalhadas ainda devem ser elucidadas. Um 
modelo dos componentes bioquímicos conhecidos das rotas de 

sinal em células de aleurona está ilustrado na Figu¬ 
ra 2Ü.3& b 


A rota de transduçao de sinal da giberelina é similar pars 
o crescimento do caule e para a produção da a-amílase 

Acredila-se que a giberelina age inicialmente pur meio de um 
„ ou de rolas comuns em todos cs seus efeitos no desenvolv 

nMestuSf5 ' C0m -° fol Visl0, as abclrda S ens genéticas utilizad; 

t,t ^ dü£re ?r 10 '"f’™ 1 *' 10 F or giberelina levou á ide, 

âZtwv ru rÜ ^ d ! re 8 ülfl í àc ' " £ gati va SPY/CAI/RGA. Aspn 

~^,r5 GA ' L ‘ IÍCA a gem como repressoras das respostas d 
giberelina e esta desahva esses repressorS 

VisU - t l UL ' as ca ^das du aleurona do trigo anão giberclim 

s S T bÉm --iJSSlKS 

duçao de sinal que regulam o crescimento parecem reaular 
SlS-íwffl^- lndUZÍda P or S>berellna. Na verdade, ü, 

SSSSv^S com a pTOdUKio da “' a ™ lasc foi isoiad 

CL ' ada F? 51 Y J c a sua expressão é capaz de inibir a síntese d 

MYIt w J^gifcreiina, enquanto que fatores lip^GA 

M 1 , B estão íambém envolvidos na cadeia de transdução degiber, 
hnn, regulando o crescimento do caule. b 


O arroz com a mutação dwatf 1 também produz pouca a-ami- 
faso em resposta à giberelina. Como observado anteriormente, a 
mutação causadora dorfwwrf T ocorre na subunídade u. docompic 
xo proteína G, fornecendo evidências de que a ação da giberelina 
tanto no alongamento do caule quanto na produção de a-amilase 
é regulada peias proteínas C heterotrimé ricas da membrana pias- 
má ti ca. 

Como as rotas de sinalização para o crescimento do caule e 
para a a-amilase estão determinadas, seria interessante comparar 
o quanto elas tem em comum e onde divergem. 


RESUMO 

As gibe reli nas constituem uma família de compostos defini¬ 
da por sua estrutura. Atualmente, chegam a mais de 125, algumas 
das quais encontradas somente no fungo Gibereíh fttjtkuroi. Asgí- 
bereiinas induzem um marcante alongamento de entrenós em al¬ 
guns tipos de plantas, como em espécies anãs ou em roseta e 
gramíneas. Outros efeitos fisiológicos da giberelina incluem alte¬ 
rações na juvenilidade e na sexualidade da flor e na promoção do 
estabelecimento e crescimento do fruto e germinação de sementes. 
As giberelinas possuem várias aplicações comerciais, sobretudo 
no aumento do tamanho de uvas sem sementes e na maltagem da 
cevada. 

As giberelinas são identificadas e quantificadas por croma to- 
grafia gasosa combinada com espectrometría de massas, seguido 
pela separação por croma tografia líquida de alta eficiência. Os bi- 
oensaios podem ser utilizados para dar uma idéia inicial da pre¬ 
sença de giberelina na amostra Apenas certas giberelinas. em 
particular GA E e GAj, são responsáveis pelos efeitos nas plantas; 
as demais são precursores ou metabólitos. 


FIGURA 2038 Modelo composto para indução da síntese ► 
de ü-amilase por giberrima em camadas de aleurona de cevada. 
Uma mta independente ducáteit» induz ,i uvihm ri v ui do gene da u- 
amUasé; unia rata dependente do càk iu está envolvida na secreção 
da en/jnui (regulador negativo Mn íoi omitido para 

simplificar o modelo). 
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Asgiberclinas smi compostàs tcrpeniois, formados do unida- 
des isoprvnicas. O primeiro composto na rota de ísoprenóides re- 
kqohádoa hiossmicM 1 dé giberelinas è Oflt/-çauffefto, A biossíntese 
a partir do fuf-cauivno ocorre nos plashVfeos. O r/d-cauréno è con¬ 
vertido em CA;— o precursor do todas as nutras gíberelinas — 
no envoltório do piastideo e então, no retículo endop la sm ático 
através da mono\igenase citocmmo P4nt) Normalmente, a hidro- 
\ ilação no C-13 ocorre para originar GA;.. 

C oii GA] cada um com 20 átomos de carbono, são con¬ 
vertidos a outras giberelinas por oxidação sequencial do carbono 
20, seguido pela perda do mesmo para formar giberelinas de 19 
carbonos. Tal processo é seguido pela hidrox ilação do carbono 3, 
originando GA| ou GA. t , ativas no crescimento Uma subsequente 
hídixmlaçáo no carbono 2 elimina a atividade biológica. 

As etapas após G.A V ou GA, : ocorrem no citoplasma, Os ge¬ 
nes para GA 2Ü-o\ídase (G/l3to}, que catalisa as etapas entre GA;-, 
e GA^, para GA 3p-hidroxjlasc (ou GA 3-oxidase; GÀ3av), que con¬ 
verte GA y em GA, e GA 2-oxidase (COZuv), que converte CA em 
GA,, tem sido isolados. Plantas anãs tem sido geneticamente mo¬ 
dificadas pelo uso de GAIOôx ou G/lta anti-senso ou pela super- 
expmssão de GA2<iv. As giberefinas podem também ser gli cosi 3ti¬ 
das, originando tanto uma forma inativa d a quanto uma forma de 
reserva. 


Os níveis endógenos de giberelina ativa regulam sua própria 
síntese por ativar ou inibir a transcrição de genes para encimas 
que participam da biossíntese ou degradação de giberelina. Fato¬ 
res ambientais, como o fotoperíodo (j. e, causando crescimento do 
caule i m tu hertz ação de batata), temperatura (vemallzação) e a pre- 
■-ença de íuixina do ápice caulinar também regulam a biossíntese 
da giberelina pela transcrição de genes das enzímas da via biossín- 
ivtica. A luz regula a biossíntese de GA, por meio da regulação da 
transcrição do gene da degradação da giberelina e também causa 
um decréscimo na capacidade de resposta do alongamento do caule 
ã presença de giberelina. 

O efeito mais pronunciado da aplicação de giberelinas é o alon¬ 
gamento do caule em plantas anis ou em roseta. As giberelinas 
estimulam o crescimento do caule por promover tanto o alonga¬ 
mento quanto a divisão celular. A atividade de algumas enzimas 
da parede tem sido relacionada ao crescimento induzido por gibe- 
relma e ao afrouxamento da parede celular. As divisões estimula- 
das por giberelina em arroz irrigado são regulada, na transição 
entre a replicaçao do DMA e a divisão celular» 

Tres hpos de mutante de resposta a giberelina tem sido úteis 

b “ r y n ,( ; açao dL : È enes evolvidos m rota de sinalização da gi- 

!SÍ2f relaGonada . ao lamento do caule: (1) mulantes anãos 
.lU-rdina-imenâiveis (p. Q\. r gm-h (2) mutante, de reversão de 

amS í g ' berehn ? (p ' ex ' ^ e O) mutante, de resposta 
constitutiva (mutantes sknqér) (p. ex., $m 

CAI i- RCA estão relacionados com 'fatures de transe rirão mi- 
_ear que* reprmu-m 0 crescimento. Na presença de giberelina eles 

tfeÃÍS f tente ^ mi^SmSSX 

t ) cpvmrfifi'' 1 Lrdirj fn a Capacidade de responder ã giberelina 

detansduío dTT ff 60 ? C|ut; é membnj8da cadeia 

cT r ' f Slnal arterlor a CAI/RCA, Quando uma mula- 

nt a nhni2 a | ía ° re P ress0f;l A uma destas profci- 

na,, as planta, lumam-se muito alta,, Y 

amil^iÜTTnT '"T ? tr ‘ 1ll!>cri í àl > d ‘> B^neda biossíntese da u- 
5tíísigrâos de cereais. Tal processo 
e mediado pela transcnçâu de um fator de transcrição específox 


Cl, O 


GA-MYB, que se liga ã região ti^lream do gene da u-amilasç a h 
vando-a O receptor da giberelina localiza-se na superfície da * 
lulas de aleurona. A, proteínas G o oGMPc têm sido relaciona • 
como membros da cadeia dé transdução de sinal na via para ç 
MYB. O cálcio não está na rota da transcrição do gene da r/ - 3J Ji" 
se, embora exerça um papel na seaeção desta enzima DQrrrw^ 
fosforilãção de proteínas, K emda 

_ A rota de transduçào de sinal da giberelina é provavelmente 
StíriiJar tanto para o alongamento do caule quanto para a produc^ 
da a-amilase. Trigo e arroz anões apresentam baixa transcrição m T. 
gene da u-a mi la se. A giberelina atua por desativando repressons 
tais como 5PY, GAI e RGA eu rouk para causar tanto o aumento 2\ 
alongamento celular quanto a produção da a-a mi [ase. 


Material da Internet 


Tópicos da Internet 

20.T Estrutura de algumas giberelinas importantes, seus 
precursores e derivados, além dos inibidores da bios¬ 
síntese das giberelinas 

Sào apresentadas as estruturas químicas de diversas gé 
berefinas e dos inibidores da sua síntese. 

20.2 Detecção de giberelina 

A quantificação da giberelina é, agora, rotina graças 
aos modernos e sensíveis métodos físicos de detecção. 

203 Alongamento do caule induzido por giberelina 

Slo discutidos vários mecanismos de afrouxamento da 
parede celular induzido por giberelina, 

20.4 CDKs e a divisão celular induzida por giberelina 
São fornecidas informações adicionais sobre o mecanis¬ 
mo de regulação do delo celular por giberelina. 

20.5 Sintese do rrtRMA da a-amilase induzida por giberelina 
São fornecidas evidências sobre a indução da transcri¬ 
ção do mftiVA da a-amilase por giberelina 

20.6 Elementos promotores e resposta á giberelina 

Os elementos de resposta ã giberelina são mediadores 
dos efeitos da giberelina na transcrição da u-amílase. 

20.7 Regulação da expressão do gene da a-amilase pelos 
fatores de transcrição 

Descrição dos experimentos identificando os fatores de 
transcrição IV1YB como intermediários da transcrição 
genica mediada por giberelina são descritos 

20.8 Transduçào de sinal de giberelina 

Vários intermediários de sinalização tem sido relacio¬ 
nados à resposta a giberelina 
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Citocininas: reguladores 
da divisão celular 


AS CITOCININAS FORAM DESCOBERTAS durante as pesquisas dos fatores 
que estimulam as células vegetais a se dividirem íi é, a sofrerem citocinese). 
Desde a sua descoberta, as citocininas têm apresentado muitos outros efeitos 
nos processos fisiológicos de desenvolvimento, incluindo a senescénda foliar, 
a mobilização de nutrientes, a dominância apical, a formação c a atividade dos 
meristemas apicais, o desenvolvimento floral, a germinação de sementes e a 
quebra da dormência de gemas. As citocininas parecem também mediar mui¬ 
tos aspectos do desenvolvimento regulado pela luz, incluindo a diferenciação 
dos doroplastos, o desenvolvimento do metabolismo autotrófico e a expansão 
de folhas e cotilédones. 

Embora as citocininas regulem muitos processos celultires, o controle da 
divisão celular é o processe? central no crescimento e no desenvolvimento ve¬ 
getai, sendo considerado indicador para essa classe de reguladores de cresci* 
mento. Por isso, será iniciada a discussão das funções das citocininas com uma 
breve consideração dos papéis da divisão celular no desenvolvimento normal, 
em tecidos lesionados, na formação da gália e na cultura de tecidos. 

Mais adiante neste capitulo, será examinada a regulação da proliferação 
celular pelas citocininas. Posteriormente, serão abordadas as funções não dire¬ 
tamente relacionadas com a divisão celular: diferenciação dos cloroplastus, pre¬ 
venção da senescènria foliar e mobilização de nutrientes. Por fim, serão 
considerados os mecanismos moleculares básicos para a percepção e sinaliza¬ 
ção da citocínina. 

DIVISÃO CELULAR E DESENVOLVIMENTO VEGETAL 

As células vegetais formam-se a partir de divisões celulares em um meris- 
tema primário ou secundário, As células vegetais recém-formadas normalmente 
expandenvse t 1 se diferenciam, mas, uma vez que assumam uma função — 
transporte, fotossíntese, sustentação, armazenamento oii proteção — em geral 
não se dividem novamente durante a sua vida. Nesse aspecto, parecem se 
assemelhar às células animais, que são consideradas terminal mente diferen¬ 
ciadas, 

Contudo, a semelhança com o com porta mento animal é apenas superii- 
cial. Quase todos os tipos de células vegetais que conservam o núcleo na matur 
ridade apresentam a capacidade de se dividirem. 'Tal propriedade entra em 
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funcionamento durante certos processos, como á cicatrizaçãn do tuiüoraí denominada gallia (Figura 214). Esta importante â 
lesões e a abscisão Mgr. será discutida mais tarde neste capitulo. ^ 


As células vegetais diferenciadas podem retomar a 

divisão 

Sob cortas cin m siãncias, células maduras e diferenciadas de 
tecidos intactos podem retomara divisãocelular Em muitas espé¬ 
cies, células maduras do córtex e/ou do ílnema retomam a divisão 
pa m t brrn a re n i n 1 criste m as .wc u ndá ri os, «mu> t ) cá m bio vasc u la r 
ou o felogénin. A /ona de abscisáo na base do pedolo da folha á a 
região onde as células maduras do parvnqmma podem se dividir 
novamente após um período de inativaçao mitótica, formando uma 
camada de células com paredes relativo mente frágeis, onde pode 
ocorrer a abscisáo (ver Capítulo 22), 

A lesão de tecidos vegetais induz divisões celulares no local 
lesionado. Mesmo células alta mm te especializadas, como as libras 
do ííoema e as células-guarda, podem ser. pelo menos uma vez, 
estimuladas pela lesão a se dividirem. 

A atividade mi tática induzida por lesão é normal mente auto- 
limrtante; após poucas divisões as células derivadas param de se 
dividir e se redííerendam, Entretanto, guando a bactéria de solo 
A':u'khj>rnim twntffícieitt invade uma lesão, ela pode causar neo- 
plasia (formação de tumor), doença conhecida como galha da co¬ 
ma. Esse fenômeno é uma evidência natural do potencial mitòtico 
das células vegetais maduras. 

Sem a infecção da Agrobnctcrium, a divisão celular induzida 
pela lesão cessaria em poucos dias e algumas das novas células se 
d Prendariam em uni tecido vascular ou em uma camada prote¬ 
tora do íelerna, \n entanto, a Agmlwícrirou altera as característi- 
■ a- das células que se dividem em resposta L i lesão, tornando-as 
semelhantes a um tumor Elas nld param de se dividir, ao contrá¬ 
rio, elas continuam sua divisão ao longo da vida do vegetal, pro¬ 
duzindo uma massa desorganizada semelhante a um tecido 





Fatores difusiveis podem controlar a divisão celular 

.As considerações tratadas na seção anterior sugerem qui. 
células vegetais maduras param de se dividirem decorrência ír 
não-recebimento de um determinado sinal, possivelmente u m h'° 
mónio, o qual é necessário para o início da divisão celular 
de que a divisão celular pode ser iniciada por um fator difusívl 
foi proposta pelo fisioíogista vegetal austríaco C Haberlandt q u ! 
por volta de 1913, demonstrou que o tecido vascular possuí um 
substância, ou substâncias, solúvel em água, que estimula a ,j\\ [ 
sâo celular em tecidos lesionados de tubérculo de batata. O esform 
pam a determinação da natureza desse fator {ou fatores) fevgJà 
descobe rta d as c i toei n ina s e m 1 950. 

Os tecidos e os órgãos vegetais podem ser cultivados 

A possibi lidade de crescerem células, tecidos e órgãos em um 
simples meio de cultura com nutrientes, semelhante ã cultura de 
microrganismos em tubos ou placas de petri, vem, há muito des¬ 
pertando o interesse de biólogos. Na década de 1930, Philip White 
demonstrou que raízes de tomateiro poderiam crescer indefinida- 
mente em um simples meio nutritivo, contendo apenas sacarose, 
sais minerais e algumas poucas vitaminas, sem a adição de hor¬ 
mônios (White, 1934,1. 

.Ao contrário das raizes, os tecidos caulinares isolados exi¬ 
bem muito pouco crescimento em meio de cultura sem a adição 
de hormônios. Mesmo se a auxina for adicionada, ocorre somen¬ 
te um crescimento limitado, que em geral não se mantém. Com 
frequência, esse crescimento induzido pela auxina deve-se ape¬ 
nas ao alongamento celular. As partes aéreas da maioria dos ve¬ 
getais não podem crescer em um meio simples sem hormônios, 
mesmo quando se cultivam tecidos caulinares contendo os me- 
ristemas apical ou lateral, ate que se formem raízes adventícias. 
Uma vez que o tecido caulinar tenha enraizado, o crescimento 
da parte aérea é retomado, mas agora como uma planta comple¬ 
ta. 

Jais observações indicam que existe uma diferença na reguri- 
çáo da divisão celular nos merístemas da raiz e da parte aérea 
Sugerem também que alguni(ns) fator (es) derivado(s) da raiz 
podeim) regular o crescimento na parte aérea. 

A galha da coroa, formada nos tecidos do caule, constitU}-*? 
Lima exceção. Após a formação da galha, o aquecimento da planta 
a 42 °C irá matar a bactéria que Induziu a sua formação. A planta 
Ira sobreviver ao tratamento térmico e o tecido da galha continua- 
rá crescendo como um tumor livre de bactérias (Braiin, 1958). 

Os tecidos removidos desse tumor sem bactérias são ai pazes 
de crescer em um meio de cultura simples e quimicamente defini¬ 
do, o qual não sustentaria a proliferação de tecidos norma js retira¬ 
dos de caules de plantas da mesma espécie. Entretanto, tais todos 
removidos do tumor não são organizados. Ao contrário, eles cres- 
cem como uma massa desorganizada e relal ivamente mdMerend¬ 
ada de células denominada calo. 

Algumas vezes, o calo é formado na tu raí mente em resposta a 
urna lesão ou, em enxertia, no local de união de caules de duas 
plantas diferentes. Os tumores da galha da coroa constituem um 
tipo específico de catos, que crescem tanto em cultura quanto liga- 
dos à planta. A descoberta de que os tecidos da galha podem ser 
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^monstra que as células provenientes dos tecidos de 
ar vapãzcs 50 proEÜerarem em cultura e que o contato 
L ' <ni ^ írlii^do caule com a bactéria pode estimular as células do 
produziram fatores que promovam a divisão. 


DESCOBERTA, IDENTIFICAÇÃO £ PROPRIEDADES DAS 
citocíninas 

i ranJe número de substâncias foi testa |b na tentativa de 
, t5r L , manter a proliferação de tecidos caulinares em cultura, 
tipos de materiais, desde extrato de levedura ate suco de 
torn.ite. apresentaram ereitos positivos, pelo menos em alguns te- 
■ O Entretanto, o crescimento da cultura foi estimulado de for- 
' Muiis intensa quando se utilizou no meio de cultura o 
endosperma líquido de coco, também conhecido como água de 

£*X0> 

O me [o nutritivo de Philip White, suplementado com uma 
.uivm.i e com 10 a 20% de agua de coce, c capaz de manter uma 
contínua divisão das células maduras e diferenciadas de uma am¬ 
pla variedade de tecidos e espécies vegetais, levando ã formação 
jc calos fCaplin e Steward, 1948). Tal descoberta indicou que a 
ã^uade coco possui uma substância, ou substâncias, que estimula 
^ células maduras a iniciarem e se manterem em um ciclo de divi¬ 
sões celulares. 

Posteriormente, foi identificado que a água de coco possuía a 
òtocinma zcafinfl. Contudo, esta descoberta só foi feita vários anos 
após a das dtodninas (Letham, 1974). A primeira atocinina a ser 
descoberta foi a cineíina, um análogo sintético, 

A cínetina foi descoberta como um produto da quebra do 
DMA 

Nas décadas de 1940 e 1950, Folke Skooge e colaboradores, da 
Universidade de Winsconsin (EUA) testaram inúmeras substãn- 
cia> com capacidade para iniciar e manter a proliferação de células 
de medula de fumo em cultura, Eles«>b serva ram que a base adeni- 
na do ácido midéiío possuía um pequeno efeito promotor; então, 
testaram a possibilidade de que ácidos nudéicos estimulariam a 
óivisão celular nesses tecidos. Inesperadamente, foi observado que 
°DNA autodavado do esperma de arenque apresenta va um forte 
eleito na promoção da divisão celular. 

Após muito trabalho, foi identificado no DMA auloclavado 

Pequena molécula d aio minada cínetina, que fai demonstra- 
'■ a wr um derivado da adenina (ou aminopurina), ó-fu r tu ri la mi- 
nopurim (Miller e cols. r 1955): 
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u “ (.'^'^nça da au\ma f a einetma estimularia a proliferação do 
1 v> P af enquimãjicü da medula <1(»lah;u • em ■ ultura. bem a àU- 


\ina no meio de cultura, a cínetina não promove nenhuma divisão 
eel u 1 a r {para mais de ta lhes, ver Topico 21 1 na In te rnet). 

A einetína não é um regulador de crescimento que ocorra na¬ 
tural mente nos vegetais e também não ocorre como uma base no 
DNA de nenhuma espécie, Ela é o produto da degradação induzi¬ 
da pele aquecimento do DNA, no qual o açúcar desoxirribose da 
cidcTiosina é convertido á um anel futfuril e deslocado da posição 9 
para a 6 no anel da adenina. 

A descoberta da cínetina foi importante para demonstrar que 
a divisão celular pode ser induzida por uma simples substância 
química. A descoberta da cínetina sugeriu a ocorrência natural de 
moléculas com estruturas similares à cínetina que regulam a ativi¬ 
dade de divisão celular nos vegetais. A hipótese foi comprovada, 

A zeatina é a dtorinina com maior ocorrência natural 

Vários anos após a descoberta da cínetina, foi encontrada em 
extratos de endosperma imaturo de milho [Zea »wys) uma subs¬ 
tância com o mesmo efeito biológico da cínetina, Essa substancia 
estimula a divisão de células vegetais maduras, quando adiciona¬ 
da ao meio de cultura juríta mente com uma auxina. Letham (1973) 
isolou a molécula responsável por essa atividade e identificou-a 
com o f rtin s-6-(4-hid ró xi-3- m eti lbu t-2-en i I a m i no )puri na* a qua 1 c ha- 
meu de zeatina: 



írans-Zeatina ds-Ze atira 

õ-( 4 -HidirÓ 3 ct'B-ineEilbu 02 'enifamino)pufína 
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CHj 

CHjOH 


A estrutura molecular da zeatina e similar a da cínetina. As 
duas iRolécutas são dériv adas da adenina ou da aminopurina, Em¬ 
bora elas apresentem cadeias laterais diferentes, em ambos os ca¬ 
sos a cadeia lateral é ligada ao nitrogênio í> da aminopurina Uma 
vez que a cadeia lateral da zeatina possui uma ligação dupla, ela 
pode ocorrer na configuração a> ou tnm< 

Nos vegetais superiores, a zeatina ocorre em ambas as confi¬ 
gurações as e tiwií, formas essas que podem ser rntercon vertidas 
por uma enzima chamada de roí tina isommtt. Embora a to rena 
íums da zeatina seja muito mais ativa nos testes biológicos, a as 
também pode desempenhar um importante papei, como e sugeri¬ 
do pelo fato de haver sido encontrada em altos nív eis em numero¬ 
sas plantas e tecidos específicos. O gene que codifica a enzima 
glicosiJ transfera se, específica para a Cís- zeatina, toi reveii temente 
donado T auxiliando na defesa do papel biotogico dessa isofonna 
de zeatina. 

Desde a sua descoberta em endospermas imaturos de milho, 
ti zeatina tem sido encontrada em muitas plantas e cm algumas 
bactérias. I la e a citodrtina predommanle nos * egcLns superiores, 
mas outros representantes da aminopurina com ath idade Jc dto- 
* inina têm sjdo Isolados de muitas espécies do vegetais r de tacte- 
r ias. lais aminopurínas diferem da zeatina peta natureza da creL u 
liiteral ligada ao nitrogênio 6 ou na ligação de uma eadda lati r,il 
ao carbono 2: 
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N & ( ^ z -lsopenteniJ)-adenina fiPJ 


H \ / CH Z 0H 



Düdrozeíitfna (DZ) 


Além disso, tais citocininas podem estar presentes nas plan¬ 
tas como um ribosideo (no qual a ribose está ligada ao nitrogénio 
9 di i anel da purina), um ribotídeo (no qual ã ribose possui um 
grupo fosfato) ou um glieosídeo (no qual a ribose está ligada ao 
nitrogénio 3, 7 ou 9 do anel da purina, ou ao oxigénio da zeatuia 
ou, ainda, na cadeia lateral da díidrozeatma) (ver Tópko 21.2 na 
Internet). 

Alguns compostos sintéticos podem imitar ou 
antagonizar a açâo da citodnina 

As citocininas são definidas como compostos que possuem 
atividades biológicas semelhantes àquelas da f/vuis-zeatiria. Essas 
atividades incluem: 

■ Induzir a divisão celular em calos na presença da auxina. 

* 1 Comover a formação de gemas ou raízes a partir de calos em 

cultura, quando em concentrações molares adequadas de au- 

xina. 

* Retardar a senescencia foliar. 

* I roinover a expansão dos cotilédones de dkotiledôneas. 

Muilo^ compostos químicos com atividade de citodnina tem 
sido sintetizados e testados. As análises desses compostos possibí- 
litam determinar a necessidade estrutural para a atividade. Apro¬ 
ximadamente todos os compostos com atividade de dtocKnina 

possuem uma substituição no N* da aminopurína, como a benzi- 
I adem na (BA); 



Benzitadenlnâ 
(benzil aminopurína) 
(BA) 


e todas as dtocíninas que ocorrem natural mente são derivadas da 
aminopurína. Há também compostos sintéticos de citodninasqn 
não foram encontrados nas plantas; o mais notável deles é a a t r |J 
nina tipo dífenil uréia, tidíazuron, utilizado comercial mente Cürri4j 
desfoliante e herbicida: 



W.A/^Drfenilurêía (não-aminopurina 
com atividade fraca) 



No processo de determinação das necessidades estruturais 
para a atividade das dtodiíinas, os pesquisadores encontraram 
algumas moléculas que agem como antagonistas das cilomims: 



3-MetiJ-7'(3-metilbutÈlamino)pirazofo[4 r 3o]pjrÍmÍdina 

lais moléculas são capazes de bloquear a ação das citocininas, po¬ 
dendo seus efeitos ser superados peta adição de d toei nina, As 
moléculas de ocorrência natural com atividade de eitocinina po¬ 
dem ser detectadas e identificadas, utilizando-se uma combinação 
de bioensaios e métodos físicos (ver Tópico 21.3 na Internet). 

As citocininas podem ocorrer tanto na forma livre quanto 
na forma ligada 

As citocininas estão presentes como moléculas livres (nãodi- 
gadas co vaíen temente a qualquer ma cromo! éeu la) nas plantas e 
em certas bactérias. As citocininas livres têm sido encontradas effi 
uma grande variedade de angiospermas e, provavelmente, sejam 
universais nesse grupo de plantas. Elas foram também encontra* 
das em algas, diatomáceas, musgos, pterí dó fitas e coníferas. 

A função de regulação das citocininas tem sido demonstrada 
somente em angiospermas, coníferas e musgos, mas tais fiormòni* 
os podem agir regulando o crescimento, o desenvolvimento e o 
metabolismo de todos os vegetais. Em geral, a zeatina éa citixrmi - 
na livre de ocorrência natural mais abundante, porem a 'dmhttà&ifc 
na (DZ) e a isopêníetiil adenhm ( ÍP ) igual mente são encontradas nus 
vegetais superiores e nas bactérias. Numerosos derivados dessas 
trê^ citocininas têm sido identificados em extratos vegetais (ver a 
ilustração destas estruturas na Figura 21.6). 

Ü RN A transportador (tRNA) não possui apenas os quatro 
núcleotídeos utilizados para construir todas as outras fornias do 
luSJA, mas também alguns núcleo tídeos pouco comuns, cuja base 
foi modificada. Algumas dessas bases "hipermodificadas* agem 







Cftocininas: reguladores da divisão celular 521 


mctninas, quando o RN A transportador v hídmlisado e tes- 

para tais hormônios. Alguns RN As trans- 
***"*; vc^otais possuem ns-zeatina como uma ha se 
P í>r J‘ u Entretanto, as dtodninas não estão restritas aos 

^MAdos vegetais. Elas fazem parle de certos RNAs transporta- 
, .Ai.-ntes em todos os organismos, desde bactérias ate hu- 
nianoí p™ dulalhes, ver Tópico 21,4 na Internet), 


A citocínina com atividade hormonal é uma base livre 

f difícil de determinar quais tipos de citodninas representam 
fornia ativa do hormônio, mas a recente identificação do recep- 
I r CRE1 tem permitido examinar a questão. Importantes experí- 
míniostèm demonstrado que a forma de base livre da frmw.catina, 
ms não o seu derivado ribosídeo ou ribotídeo, liga-se diretamen- 
tea0 ( - K pi indicando que a base livre é a forma ativa (Vamada e 

cols.,2001). 

Embora a forma de base livre da fmiszeatina seja considera- 
a >mo o hormônio ativo, alguns outros compostos possuem ati¬ 
vidade de citociniu a, por serem rapidamente convertidos a zeatina, 
diidruzeatrna ou isopentenil adenina ou por liberarem tais com¬ 
postos de outras moléculas, como a citocínina glkosídeo. Por exem¬ 
plo, as culturas de células de tabaco não crescem, a menos que a 
diodnina ribosídeo adicionada ao meio de cultura seja convertida 
a forma base livre. 

Em outro exemplo, os cotilédones exrisados de rabanete cres¬ 
cem quando são cultivados em uma solução contendo a base ben- 
zíladenina (BA, uma citocínina aminopurina com o \ Th substituído). 
Os cotilédones cultivados absorvem rapidamente o hormônio e o 
convertem em vários BA glicosídeos, BA ribonucleosídeo e BA ri- 
bmucleotídeo. Quando os cotilédones são transferidos de volta 
para o meio sem dtocinina, tanto a taxa de crescimento quanto as 
concentrações do BA, BA ríbonudeosídeu e BA ribonudeotídeo 
düb tecidos diminuem. Entretanto, o nível do BA ghcosideo per¬ 
manece constante. Essa descoberta sugere que os glícosídeos não 
podem ser a forma ativa do hormônio. 


Algumas bactérias fitopatogênicas. insetos e nematòdeos 
secretam citodninas livres 

Algumas bactérias e fungos estão in tini amente associadas ás 

plantas superiores. Muitos desses microrganismos produzem e se- 

rreLam quantidades substanciais de ciíocininas e/ou induzem as 

células vegetais a sintetizarem hormônios vegetais, incluindo as 

Qtocinínas (Akiyoshi e cols«, 1967). As ciíocininas produzidas por 

Microrganismos incluem a ímus-zealma, [9RJÍR rií-ztíatina e seus 

dhosideos (Figura 21.2). A infecção de tecidos vegetais com esses 

microrganismos pode induzir o tecido a se dividir e, em alguns 

cast>Sj h formar estruturas especiais, como as mieorrizas, onde o 

rn,l '- r organismo pode co-exislir em uma relação mutua lista com a 
planta. " 

Além da bactéria da galha da coroa, Agnefwcteniiíii tumefaci\ 
outras bactérias patogênicas podem estimular as células a se 
?ÔÍ exemplo, Corvíii’í?rícícr j rr ?jj faççwm é a maior causa do 
r "\ . ln 'i j nto anormal conhecido como v assou ra-de-bruxa (Fjgu- 
^ h3). As partes aéreas das plantas infectadas pela C, fosdtms 
^nrelhain-seà palha velha de uma vassoura, devido às gemas 
rn^M^ Normalmenle permanecem dormentes, serem osU- 
. r U . ac * as â Crescer pela citocínina produzida pela bactéria (Ha- 
e lowe, 1972). 
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■\ infecção por organismos aparentados tom .1 gafhá da co¬ 
roa, AywbihltTÍuw rhizflgcucz, provocam a formação de massas nas 
raízes em vez de calos no local da infecção. A rhhogmes é capaz 
dt modificai o metabolismo dn dloemina nos tecidos infectados 


da planta segundo um mecanismo que se rã descrito mais tarde 
neste capitulo, 

Certos insetos secretam citocinina^ as quais podém exercer 


um papei na formação da galha utilizada como um local para ali¬ 
mentação desses animais. Nematodeos de nódulos de raízes tam¬ 
bém produzem ci toei ninas, que podem estar envolvidas na 
manipulação do desenvolvimento tio hospedeiro para produziras 
células gigantes, das quais os nematódeos se alimentam (IIzen, 


WM. 


BÍ0SSÍNTE5E, METABOLISMO E TRANSPORTE DAS 
GTOCINJNAS 


As cadeias laterais das moléculas naturais de citodninas são 
quimicamente relacionadas com a borracha, com pigmentos caro- 
tenóides com os hormônios gíberelina e ácido abscísicoecom com¬ 
postos de defesa vegetal conhecidos como fitoalexinas. Todos são 
constituídos, pelo menos em parte, por unidades de i sopre no (ver 
Capitulo 13). 

i isopreno é semelhante em estrutura h cadeia lateral da zea- 
tina edo iP (ver as estruturas representadas na Figura 21.6). 7ãis 
cadeias laterais das citocininas são sintetizadas a partir de um de¬ 
rivado do isopreno. As grandes moléculas da borracha e dos caro- 
tenóides são constituídas pela polimerização de muitas unidades 
de isopreno; as d toei ninas tem somente urna dessas unidades. O(s) 
precursoríes) para a formação destas estruturas de isopreno é o 
ácido mevalónico ou 0 piruvato, acrescido de B-fosfogl ice rato, de¬ 
pendendo da rota que esteja envolvida (ver Capítulo 13). Esses 
precursores são convertidos às unidades biológicas de isopreno, 0 
dimetüalil ditos fato í DMA Pb. 


As células da galha da coroa recebem um gene para a 
síntese de citocinina 

Os tecidos do tumor da galha da coroa sem a bactéria prolih 
ram no meío de cultura livre de hormônios. Os tecidos da galha d 
coma contém níveis substanciais de auxina e de dtoáninas livre 
Além disso, o uso de adenina radi oliva mente marcada nos tedde 
da galha da coroa de Vincn mea demonstrou que essa molécula k 
incorporada tanto na zeatina quanto na zeatina ribosídeo, indicar 
1 u ^ 05 tecidos da galha possuem a via de biossíntesü de citot: 
nina. Us tecidos do caule não-transforma d os pela Aíréwcfrrfei 
deixam de incorporar a adenina marcada nas citocininas. 

Hiránte a infecção pela A^ro^cierium Uimefaciem, as célula 
^ a ,nCi) rporam 0 DMA da bactéria em seus cromossomo! 
sccpasv.rulented, Agrobacterium possuem um grande plasmj 
duo conhecido como plasmideo Ti. Plasmídeos são fragmento 
circularcsde DNAc-xtr.icmmossómicu, que não são essenefais par 
a vida da bactéria, Contudo, frequentemente os ptasmideos têr 

genes que aumentam a capacidade das bactérias de sobreviver eu 
ambientes específicos. 

nb 1 ™ pequen ! por í âo du pl*»nídeo Ti, conhecido como 'I 
DNA, e ineorpurado no DNA nuclear da célula do vegetal hw 

dei ro (Figura 21.4) (Chiitonecob, 1977).OT-DNA tranfporta gene 
necessários a biossmtese da ímus-,ealina e da aujdna, bem comi 


do um membro da el|sse rara áv. \ ompostos contendo nitrogénio 
ás opmtò (Fígufa 2L5}> Essas nào são sintetizadas pelas plantas 
exceto se houver transformação pela bactéria 

O gene do T-DNA envolvido na biossíntese da citocinina - 
conhecido como gene ipí- — codifica a enzima isopentmi] tr ans . 
ferase (IPT), que transfere o grupo isopentenil do DMAPP p art10 
A M r (mon< >f os fa t o de a demi>in a) para forrhara isopenteni I ,id,', 
nina ribolídeo (Figura 21.6) (Akíyoshi e tols, 19tUl; Barry e Co ] s 
3984), O gene ípf tem sido chamado de locus fmr H pois, quando 
mativíhla por mutação, resulta em tumores formados por muu,^ 
raizes, A isopentenil adenina ribotídeo pode sereonvertida nssd- 
tocíninas ativas isopentenil adenina, JmNSZeatma e diidrozeatina 
por enzimas endógenas das células vegetais, Esta via de conver¬ 
são é semelhante à rota de síntese das eitocininas que tem sido 
proposta para tecidos normais (ver Figura 21.6). 

O T-DNA também possui dois genes que codificam enzimas 
que convertem o triptofano na auxina ácido mdul-3-acelito (AlAj 
Esta rola de biossíntese da auxina difere da via das células não 
transformadas, envolvendo a indolacetamida como um interme¬ 
diário (ver Figura 19.6). O gene ipt e os dois genes para a bíossínte* 
se d a auxina do T-DNA são fítonco genes, visto que eles podem 
induzir tumores nas plantas (ver Tópico 21.5 na Internet) 

Como os seus promotores também são promotores euearióti- 
cos de plantas, nenhum dos genes do T-DNA é expresso na bacté¬ 
ria; eles são transcritos preferencial mente após sua inserção no 
cromossomo vegetal. A transcrição dos genes leva a síntese das 
enzimas que eles codificam, resultando na produção da zeatina, 
da auxina e de uma opina. A bactéria pode utilizar a opina como 
fonte de nitrogênio, mas as células das plantas superiores nãu. 
Assim, devido à transformação das células vegetais, a bactéria pru- 
pordona a si mesma um ambiente para se desenvolver (o tecido 
da galha), onde as células hospedeiras são direcionadas para pro¬ 
duzir uma substância (opina) que somente a bactéria utiliza para a 
sua nutrição (Bomhoff e cols., 1976), 

Uma importante diferença entre o controle da biossmtese da 
citocinina nos tecidos da galha da coroa e nos tecidos normais é 
que os genes do T-DNA para a síntese de citocinina são expressos 
em todas as células infectadas, mesmo naquelas em que os genes 
inatos para a biossmtese do hormônio estejam normalmente repri¬ 
midos. 

O IPT catalisa a primeira etapa da biossíntese da 
citocirina 

A primeira etapa da biossíntese da citocinina c a transferência 
do grupo isopentenil do d i media li 1 di fosfato (DMAPP) para unw 
parte da molécula de a denomina. Uma enzima que catalisa vs-a 
atividade foi primeiramente identificada na matriz adular muciJa- 
ginosa de DiciyosielUtui dtscoidmi: e, em seguida, foi descobeftu 
que o gene ipt da Agwbitdejiitm a codificava. Em ambos os casos, o 
DMAPP e o AMP são convertidos a isopentèhilademxsjna-5 -[i u> 
no fosfato ( iPMP), 

Conforme observado, as eitocininas também estão presentes 
nos RN As transportadores de muitas células, incluindo células ve¬ 
getais e animais. As dtodniqtas do tRNA são sintetizadas pela mo¬ 
dificação de resíduos específicos de adenina no tRN A com* 


t c nriu v Ul.- bJi(éríJ>. .H' contuirjn Jn--. g^nes ■. u^f tais., \,u' ^r.ifjdos cum 

minú<;culo<>. 
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2 Uma hac terra virulenta carrega >m plasmfdeq 
Ti, alem d D 5£u próprio ONA Cromossómico O 
T ONA do plflsmídeo entra na célula e integra se 
ao DMA cfomòssõmrco Hospedeiro 


DNA 

cromossõmico 


Núcleo 


Plasimideo T< 


Cromossomo f 

Agrobacteríum 

tumefadens 


,'í) Galha da coroa 


Célula vegetal 
transformada 


I O tumor e iniciado 
quando a bactéria Invade 
uma lesão ç prendei as 
células 


3 As células transformadas 
proliferam. Formando o tumor 
da galha da coroa 


A. 0 tecido tumorâl pode ficar livre 
das bactérias por incubação a 42ÍC 
O tumor sem as bactérias pode ser 
cultivado indefjnidamente em um 
meio sem hormônios 


FIGURA 21 A Indução de tumor pela tstMtiihwri* (Chilttin, 1983). 


pletaiirieãite transcrito. Assim como nas cítodninas livres, os gni- 
pushupuiitenit são transferidos paia a molécula de adenina a par- 
ür do DMAPP por uma enzima chamada tRNA-IPI Os genes do 
tRNA-IPT têm sido donados em muitas espécies, 

A possib i li da de d as c i toei n i na s ] i. v res de r i v a rem - se d< > t R M A 
U-msido explorada exaustiva mente, Embora as cilucinmas ligadas 
possam agir como sinalizadores hormonais v egetais, quan- 
ü ssse IRMA ê degradado e adicionado díretainente às células, é 
jFnprovável que qualquer quantidade significativa da citocinína 
' Ul - sela derivada da degradação desse LllNA. 
t ^n/dmn com atividade de IPT foi identificada em extra- 

^ 'Tutus de vários tecidos vegetais- Porém, não foi possível puri- 
P ro ^ína do homogeneizado. RecenlégÀente, os genes II 'f 
' ' e 6 e ^is furam donados após a análise do genoma de Arabi- 


^ Hislh ?'^ £ duas opinas principais, qctopína e nopalma, sáu encontradas somente nus tumores 
£ .? c uroa. Os geats necessários para li $úa síntese estíio presentfês riü 1-ljíVA da d^nte/br/iifii 
’" 4 ' r ‘ Ms ^bactéria, niiu a planta pude utilizarás üpirwscomo urna fonte di- mlmgéhiic 
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FIGURA 21 6 Rota bíossintêtica pata a síntese de citocinina. O primeiro passo na 
biossmtese de atoeinina e a adição da cadeia lateral de isppentenil dn DMAPfa 
uma parte da molécula de adenosina. As enzimas JP1 du weet.i l e da bactéria 
1 erem no substrato de adcnosina utilizado; a enzima vegetal parece utilizar o ADP 

IwiraT, n™ t '"’ Prega ° AMRa P rod “to» d«|» Arpões (iPMP, 

'na ,1, f ’ U :r ^ J p,,r uma hidroxilase deswnlieada As 
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dopais para pussivcisseqiiénclassemelhantesao ipt (Kakimolo 20 

Taket e cols., 2001), Nove genes IPT diferentes foram identificac 

^mIk'o PÍ,í ~~ mUlt<1 maÍS d " que os Presentes no genoma 
animais, os quais em geral tem apenas um ou dois desses eei 
utilizados na modificação dn tRNA. 

, A^ses ^togenéticas revelaram que um dos genes IPT 
Amblâo P sls « semelhante ao ipMRNA de bactéria, um outro as 


melhá-se au /JPT-tRNA dos eucaríontes e outros sete formam uni 
grupo ou dado distinto, junto com outras sequências vegetais (ver 
Tópico 21.6 na Internet). A disposição dos sete genes IPT âeAw 
bidopsis em um único dado vegetal fornece uma indicação que es¬ 
ses genes podem codificar enzimas da biossintçse de citocinina. 

As proteínas codificadas por esses genes foram e\pressas e 
analisadas em E. coíL Pai descoberto que, com exceção dos genes 
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^nniuífl^nto reWion.idns tom osgenes IPTaRMà dosani- 
ni4lS> tais eenés coditom proteínas capazes de sintetizar ritodni- 
icJSntiefâhto, aoéènhrárip das SUaS correspondentes em 
]hX> n 1 ^ ^^jrnaí- de 4w(iíífo//sfs têm sido analisadas utili/an- 
^ kri ^ T ^ íjjp preferem ciai mente ao AMP (ver Figura 21.6). 

As citocininas da raiz são transportadas para a parte 
aérea via xilema 

U> méristepas dos ápices das raízes são as iMaes da planta 

, v.nw de dtrxrininas livres. As citocininas sintetizadas 
de maior siniraç , . 

r , lt/ ^ parecem se mover pelo xilema ate a parte aerea, |unta- 
com a água e os safe minerais absorvidos pelas raízes Fsfa 
M ju Jt- rn<>\ imento da dtodnina tem sido inferida a partir da análi- 
S edvf lidados do xilema, 

Quando a parte aérea de unta planta enraizada e cortada pro- 
x imi.^in solo. a seiva do xilema pode continuar fluindo da parte 
cortada por algum tempo. Esse exsudado do xilema possui citoci- 
n Snas Se o sob que cobre ás raízes é mantido úmido, ò fluxo do 
exsuctadu do >.ilema pode continuar por vários dias. Visto que o 
conteúdo de ci toei nina no ex|udado do xilema não diminui, as 
citocininas encontradas nestes exsudados são provavelmente sin¬ 
tetizadas pelas raízes, Além disso, os fatores ambientais que inter- 
f^rem no funcionamento da raiz, como o estresse hídrico, reduzem 
conteúdo de dtodnina no exsudado do xilema (fiai e Va a d ta, 
1471), De modo reciproco, o fornecimento de nitrogénio para raí¬ 
zes de milho, deficientes nesse nutriente, resulta na elevação dos 
níveis cte citocininas na seiva do xilema (Samuel son 1992), o que 
foi correlacionado com uma indução da expressão de genes regu¬ 
lados por citocininas na parte aérea íTakei e cols, r 2001 j. 

Embora a presença de citocininas no xilema esteja bem-esta- 
bdecida. experimentos recentes de enxertia tem suscitado dúvi- 
d.is quanto ao suposto pape! desta dtodnina proveniente da raiz 
nu desenvolvimento da parte aérea. Plantas de tabaco transforma¬ 
das por AçreforfíTnmi com um gene ípl mostraram aumento no 
crescimento de gemas laterais e retardo da sen es tenda, 

ta avaliar a função da dtocinina originada na raiz, o porta- 
■ 11 *<írt< 1 genelícamente modificado de tabact> para a superpn>du- 
v'i' de dtocLnina foi enxertado com uma parte aérea do tipo 
selvagem. Surpreendentemente, nenhuma consequência fonotípi- 
Q obsedada na parte aérea, embora um aumento na concen- 
haçãp de dtocinina foi detectada na corrente de transpiração (Faiss 
t culs., 1997), Assim, o excesso de citocininas nas raizes não apre- 
stíFitou efeito na parte aérea enxertada. 

A-> raizes não são as únicas partes da planta capazes de sinte- 
L *focininas. Por exemplo, os embriões jovens de milho sinte- 
,A!J| " iUtcininas, assim como as folhas jovens em desenvolvimento, 
lru tos jovens c possivelmente muitos outros tecidos. I obvio 
•p UjL uros estudos serão necessários para elucidar as funções das 
^"oninas transportadas a partir das raízes íy^jo a citodnmn sin- 
1 l/íür Ja na parte aérea, 

^í^ 31 da P^rte aérea regula o transporte de zeatina 
nb ^deo a partir das raízes 

c j , ns citocininas presentes no exsudado do xilema estão prin- 
dwhí*^ forma de patina rihusidem. Uma vez que tais nu- 
ítir >bl ^-^barn atingido as folhas, alguns são convertidos a 
Ç |, ria 0be ‘hvre ou a glkosideus (Noudéii e Lelham, 199fo, As 
- ,n 3iiu^. güpüsídeos pi dei n í i mular em altos níveis em 


sementes e folhas, pudendo estar presenti quantidades ubv 
tânciois mesmo em folhas senesi entes, Embora os gürosídeos 
sejam ativos como ■ i toei ninas em bioensatos, muitas vezes eles 
não apresentam atividade hormonal após terem sido produzi¬ 
dos nas células, possivelmente por que estejam compartimenta¬ 
dos de forma a permanecerem indisponíveis. Essa possibilidade 
pode explicar as observações controversas de que as * i toei ninas 
são transportadas rapidamente pelo xilema, mas as citocininas 
radinativas aplicadas a folhas de plantas intactas parecem não se 
mover do local de aplicação 

As evidências dos experimentos de enxertia com mutantes 
sugerem que o transporte da zeatina ribosídeo da raiz para a parte 
aérea é regulado por sinais produzidos na parte aérea. O mutante 
rflis-l de ervilha fPkrwr L) é caracterizado por um decrésci¬ 

mo de 40 vezes na concentração da zeatina ribosídeo na seiva do 
xilema das raízes. Nfo entnnb> r quando se enxerta a parto aérea do 
tipo selvagem em um, porta-enxerto mutante rms4 ocorre um au¬ 
mento nos níveis da zeatina ribosídeo noexsudadodo xilema, aos 
níveis existentes nas plantas selvagens. De modo inverso, enxer¬ 
tando uma parte aérea do mutante rm-4 em uma raiz do tipo sel¬ 
vagem, houve uma diminuição da concentração da zeatina 
ribosídeo no exsudado do xilema aos níveis cio mutante (Beverid- 
ge e cols v 1997). 

Tais resultados sugerem que um sinal da parte aérea pode re¬ 
gular o transporte de citocininas a partir das raízes. A identidade 
desse sinal ainda não foi determinada. 

As citocininas são rapidamente metabolizadas nos tecidos 
vegetais 

As citocininas livres são rapidamente convertidas em suas res¬ 
pectivas formas nudeosídeo é nudeotideo. Taís intcrconversões 
provavelmente envolvem enzimas comuns ao metabolismo das 
p uri nas. 

Muitos tecidos vegetais possuem a enzima ci toei nina oxida- 
se, a qual cliva a cadeia lateral da zeatina (ambas ds e mujsj. da 
zeatina ribosídeo, doilV de seus N-glicosideos, mas não diva seus 
derivados O-glícosídeos (Figura 21.7). Entretanto, a diídrozeatina 
e seus conjugados são resistentes ã divagem. A dtodnina oxida se 
inativa irreversivelmente as citocininas, podendo ser importante 
na regulação ou na limitação dos efeitos da dtodnina. A atividade 
da enzima e induzida por altas concentrações de dtodnina des i 
do, pelo menos em parte, ao aumento dos níveis do RNA de um 
subgrupo de genes 



<P Ádtnma 3-M«Ut-Z-butanâl 


FIGURA 21.7 A vitudnimt uxidase degrada iraA^rsivelmeute 
algumas aturininas. 
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L m gene que codifica a v ilncmrn.i oxãdrisc í oi pri me ira mente 
identificado érn milho (1 louLvi-Hvf m e cok, 1999; Morris c cols., 
Fm \rnhtthi}i$h n ritocintn L i oxidnse é cix1ific*id<i por uma 
família rmiJtãgéruca. cujos membros apresentam padrões distintos 
de expressão Cúríosá mente, vários dos genes possuem sinais se¬ 
cretores putitivos, sugerindo que pelo menos algumas dessas en¬ 
zimas possam ser ex tracei ui ares. 

Os uiveis de citocinina podem também ser regulados pela 
conjugação do hormônio em várias posições. Os nitrogénios nas 
posições 3,7 c 9 do anel da adenina da citocinina podem ser con¬ 
jugados a resíduos de glicose. A alanina Iam hem pode ser conju¬ 
gada ao nitrogênio na posição 9 t formando o ácido 1u pinico. lais 
modificações são em geral irreversíveis v lais formas conjugadas 
de dtodninas são inativas em bioensaios, com exceção dos N - 
glicosjdeos. 

O grupo hidmxila da cadeia lateral das d toei ninas e também 
alvo da conjugação com resíduos de glicose ou, em alguns casos, 
resíduos de xilose, produzindo dtodnims 0-g!icosídeo e O-xilosí- 
deo. Os O-glicosideos são resistentes à clivagem pelas dtodninas 
oxidas^ o que pode explicar por que esses derivados apresentam 
atividade biológica mais elevada em alguns ensaios do que suas 
bases livres correspondentes. 

As enzimas que catalisam a conjugação da zeatirta com a gli¬ 
cose ou com a xilose foram purificadas e seus respectivos genes 
donados (Martin e cols . 1999), Tais enzimas apresentam especifi¬ 
cidades estritas de substrato para o doador do açúcar e as bases de 
citodmna. Apenas as bases livres fm^-zeatma e diidmzeatíitá são 
substratos vii cientes, os núcleos ideps correspondentes e a c/s-zea- 
tína não são substratos. A especificidade dessas enzimas sugere 
que â conjugação com a cadeia lateral é ex trem amente regulada. 

As conjugações da cadeia lateral podem ser removidas por 
enzimas glkoâidases, produzindo cilodninas livres, as quais, con¬ 
forme já tratado, são formas ativas. Assim, as dtodninas glicosíde- 
os podem ser uma forma de armazenamento ou um estado 
metabólica mente inativo desses compostos. Um gene que codifica 
uma glicosídase que pode liberar as dtodninas dos açúcares con¬ 
jugados toi l lo nado do milho e sua ex pressa o poderia exercer uma 

I unção imporgnte na gominaçio de sementes de milho (Brzobo- 
hatyecols,, 1993). 

C.ini frequência as sementes dormentes apresentam altos ní¬ 
veis de dtocininss glkosídeos. mas níveis muito baixos de dloci- 
mnas livres com atividade hormonal. Mo entanto, o nível de 
afoamnas livres aumenta rapidamente com o início da germina- 

Oio, aumento que é acompanhado por um decréscimo corresnon- 
dt-nti- nas citócininas glicosídeos. 


AS FUNÇÕES BIOLÓGICAS DAS CITÓCININAS 

Embora tenham sido descobertas como fatores da divisão 
' 3r ' as cl '™ s podem estimular ou inibir uma variedade 
^°® ssos b- s| ologicos, metabólicos, bioquímicos e de desenvoi 

e v íd m v land ° Jp, p' ,da í> “pN '- 1 * superiores, sen d o cada vez m 
evidente que as citócininas endógenas exercem importante funt 
na regulaçao destes eventos. 

Nesta seção, serão examinados alguns dos diversos efei 
da citocnma no crescimento e no desenvolvimento vegetal 
\‘T f ^‘scussao do seu papel na regulação da divis.it. celul 
A descaberia do plasmideo Ti, indutor de tumor, na inieraç 
planía-bactéria Agwbwleriuw lunufauvtK, forneceu aos o,.■mis 


iiniã poderosa ferramenfã para introduzir genes exógenus .> rjl 
plantas e para estudar a função da a toei nina no desenvoi vim^n 
f if Àlém Je sua açãona proliferaçã11 ieIular, a . 11, K \ n ] na ò j^^* 
muitos outros processos, incluindo ditermoiação, dominância 
apical c senescéncia. 

As citócininas regulam a divisão celular nas partes aéreas 
e raizes 

Conforme foi apresentado, as citócininas são; em gera] ne¬ 
cessárias para a divisão das células vegetais in vitro. Varias evidên¬ 
cias sugerem que as dtodninas também exercem funções-chave 
ná regulação da divisão celular in viw. 

A grande parte das divisões celulares em uma planta adulta 
ocorre nos meristemas (ver Capítu f«) 16). A expressão local do gene 
0 de em seções somáticas de folhas de tabaco, pro¬ 

move a formação de meristemas ectópicos (de localização anor¬ 
mal), indicando que o aumento dos níveis de citocininã é suficiente 
para iniciar as divisões celulares nestas ff <íhas (Btruch ecok, 1991 j 
O aumento dos níveis endógenos de dtoánína em plantas trany 
genicas de Ambithpw resulta nn superex pressa o do fator de trans¬ 
crição Iwmobox KNOTTED homólogo ao KNAT1 e STjVI — genes 
importantes na regulação da função meris tem ática íver Capítulo 
16) (Rupp e cols,, 1999). Curiosamente, a superêxpressão do KNATJ 
lambem parece efevar os níveis de citocinina em tabaco transgéni- 
co, sugerindo uma relação interdependente entre o KNÀT t os ní¬ 
veis das d toem mas. 



FJGURA 21,8 í laiiiis dr tebai. ■ supkreqmssjndo o-m- p.n ,i 
vitocipína oxidase, A planto da csquerdi r n tipo selvagem As duas 
plantas da diruila estão supercxpressando duas coivstruçiH-> dikwiks 
do gt?nv de •Uiffridu/íW'. da dt(K'iniii.i t.»sid«i.si. 1 •UCfí.V/ e UCKX2 O 
* resii mento d A parte âérto é fortomenji' inibido tias plantas transgénic^ 
(Wernifr c cols., 20tM ' 
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fSGURA 21.9 A l it<i. inrn.L è necessária para o t rest iniento nnrma] do nierisEemn apical da parle 
Ulf -é i í A) Secção longitudinal do merístemo apical da parte aérea de uma planta dè tabaco selvagem* 
iíiiy-ãu longitudinal do moristema apical da parte aérea de uma planta de tabaco transgenica, 

_ n^vpre^ndo o geneque codifica a citocinina twidase > AíO-.Xl). Observe a redução no tamanho 
J.i meristenw apical da planta com defic iém ia de lHih ininn (Wemer e cnls, r 2001). 


A supercxpressão de vários genes da dtodninn ovidase, de 
.-Viví/jfií, f*h em tabaco, resulta na redução dos níveis endógenos de 
citueminj v consequentemente um grande retardo do desenvol¬ 
vimento, d to ido à redução na laxa de proliferação celular no me- 
rístema apical da parti 1 aérea (Figuras 21 .S e 21.9) (Wemer e cols„ 
2001), listo descoberta apóia fortemente a hipótese de que as cito- 
tini ruis endógenas regulam a divisão celular jjj vivo. 

I modo surpreendente, a mesma superexpressão da d toei- 
uma nvtdnsv em tabaco leva a uma inlcnufiaiçw do crescimento 
radículár (ver Glossário) (Figura 21 IÜ), sobretudo pelo aumento 
tln tamanho do meristema apical da raiz (Figura 21.11), Visto que a 
ttifc éa principal fonte dcdtocinma, o resultado pode indicar que 
as ritodninas exercem funções opostas na regulação da prolifera- 
Ção celular nos meristemas da raiz e da parte aérea. 


Da analise de mutações no receptor de citodnina (o qual será 
examinado posteriormente neste capítulo) surgiu uma linha ado 
c iona 1 de e v idêneia s, corre I á do nartdoa qtoçiriina a reg u I a çã o d a 
divisão celul.ir in vivo; Às mutações no receptor de cítocinína inter¬ 
rompem o desenvolvimento da \ a seu lar ilação da raiz Conheci¬ 
dos como creí t esses mutantes não apresentam íloema em suas 
raízes; o sistema vascular da raiz e composto quase que inteira¬ 
mente de xilema (ver Capítulos 4 e 10). 

Análises adicionais revelaram que esse defeito deve-se a um 
numero insuficiente de células iniciais de vascularização, ou seja, 
no momento da diferenciação do xilema e do floema, o conjunto 
de células iniciais é anormalmente pequeno nos mutantes ltvI; to¬ 
das as células tornam-se comprometidas na formação do xilema e 
não sobram células iniciais para formar o íloema. Tais resultados 



.■ li j-v. ^‘1 p A dtocinin.) inibeoc r»;scimen lo de raizes, Às raízes 
''hcituiifsemcilodnma UiiiviLósãu ii‘k«iii• ro que aquelas das 
1 ' tabtu o selvagem nl.i) (vv ■ \ \ un i - ^ 4> . 201 1 !) 



FIGURA 21.n Ai i toei nina unhe i > t lescimento e ,i divisão».dular d,i ■ 
raízes (Vi Hpüselvagetn (B) UCKV7 Essasraízes furam corados com 
1 liiíMi- ■ ente 4 , íi-duniiiiiiHf-2 IvJiílmdiiÇ tiue eurj os nüeK ■ i> ÍU- i nn c 
x.ik, 20UJ), 
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indicam que n citodnim desempenha um pape Sheila ve na regulei- 
çâo da proliferarão dg a 1 lulas iniciais de vascularização dà raiz 


As dtocininas regulam componentes específicos do eido 
celular 


As cilodninas regulam a divisão celular agindo nos controles 
que governam a passagem da célula pela divisão celular. Ocorre 
um pico na concentração de zeaiina nas culturas de células de ta¬ 
baco sincronizadas, no final da fase 5, na mitose e na fase CL 
As dtocininas foram descobertas quanto à sua capacidade para 
estimular a divisão celular em tecidos suplementados com níveis, 
adequados de auxina Evidências sugerem que a auxina c as cito- 
cininas participam na regulação do ciclo celular pelo controle da 
atividade dasquínases dependentes de ciclina. Conforme apresen¬ 
tado no Capítulo l,as pmtcms qtthmes dependentes de àdim (CDK$), 
em combinação com suas subunidades reguladoras, õ^cicHmn, são 
as enzimas que regulam o ciclo celular em eucariontes. 

A expressão do gene que codifica a maioria das CDK, o Cdc2 
Ciclo de divisão celular 2), é regulada pela auxina (ver Capítulo 
19), Em tecidos de raiz de ervilha, o mRNA do CDC2 foi induzido 
10 minutos após o tratamento com auxina e altos níveis de CE>K 
são produzidos em medula de tabaco, quando esta é cultivada em 
meio contendo auxina (John e cols,, 1993). Contudo, a CDK indu¬ 
zida pela auxina é enzima fica mente inativa e apenas altos níveis 
de CDK não são suficientes para permitir a divisão celular, 

A ciloánina tem sido relacionada à ativação de uma enzima 
semelhante a fosfatase, Cdc2T cujo papel e remover um grupo fos¬ 
fato inibitório da quinase Cdc2 (Zhang e cok, 14%). Tal ação da 
ritociniria indica uma possível conexão entre a citodnina e a auxi¬ 
na na regulação do ciclo celular. 


Recentemente, ocorreu a segunda maior descoberta relacio¬ 
nada a regulação do ciclo celular pela dtocinina, As dtodninas 
aumentam a expressão do gene CYCD3. r que codifica uma 
Cídiíjfl% D (Soni e cols., 1995; Riou-Khamlíchi e cols., 1999). 
hrn células animais, as ciçlinas tipo D são reguladas por uma 
grande variedade de fatores de crescimento e exercem uma 
I unção-chave na regulação da passagem pelo ponto de res¬ 
trição do ciclo celular em Gl, As ciclinas tipo D são, assim, 
participantes-chave na regulação da proliferação celular. 

Em Arabuíopèis, o gene CYCD3 é expresso nos tecidos 
m proliferação como mer is temas apicais das partes aéreas 
e primórdios foliares. Em um experimento decisivo foi de¬ 
monstrado que a superexpressão de CYCW pode substl- 
tLur a necessidade de dtodnma para a proliferação celular 
cm cultura (Figura 21.12) (Riou-Khamlidd e cols., 1999). 
í stes e outros resultados sugerem que o principal mecanis¬ 
mo para o capacidade da dtocinina em estimular a divisão 

O CD3 lMc1 reíac ^ na ^ au seu aum ^nto da função do 
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FIGURA 21,12 As células de calos expressando o gene CYCD3 podem 
se dividir na ausência do dtntínina. Os explantes foliares de plantas 
(ransgé nicas de AtMopsis, que expressam n gene CYCD3 sob controle do 
promotor >55 do vírus do mosaico da couve-flor, foram induzidos a 
formar calos pelo cultivo em presença de auxina e citodnina, ou somente 
de auxina. Os calos-controÊe, tipo selvagem, necessitam de dtocinina pam 
crescerem. Os calos expressando CYCP3 cresceram em meio contendo 
somente auxina. As fotografias foram obtidas após 24 dias (Riou- 
Khamlichi e cok, 1999). 


intermediários, o tecido cresce como um calo indiferenciado (Fi¬ 
gura 21,13) (Skoog e Miller, 1965), 

O efeito da razão au\ina:átoánim na morfogénese também 
pode ser observado nos tumores da galha da coroa obtidos pela 
mutação do T-DN A do pl asm ideo Ti da ÀgivhiKkriuw (Garfmkel e 
cols,, 1981). A mutação do gene ipt (o locus tmr) do plasmideo Ti 



Cone em ração de Al A (mg/ml) 


Lí >go após a desc cteta d a c inetí n a, foi übserva do q ue a 
diferenciação de calos, obtidos a partir de segmentos da me¬ 
dula de tabaco, em raízes ou em parles aéreas, depende da 
razão de aiixinaicitocmína no me iode cultura, Enquanto uma 
alta razão auxina;dtocmína estimula a formação de raízes, 
uma baixa razão leva ã formação de parte aérea. Em níveis 


FIGURA 21,13 Regulação do crescimento e lí a formação do orç.ios em lvT " 
de tabaco cultivados em diferentes concentrações de auxinn e cinrfüi.i. Éni 
baixas concentrações de auxina u altas de dnetinn (inferior esquerda) ocorre J 
formação de gemais, )n em a]Ms concentrações de auxina é baixas de cinetnia 
(superior direita) dá-se a formação dv raizes. Eni concentrações intermediários 
ou altas de ambos os hormônios (m> centre e mleríor direita), há o 
desenvolvi mento de calos nãodifcrendailos (cedida por Dnnakl Amistrongl 
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, 1 fctossírtícse de zeatina nas células infectadas, A alta ra- 
L . lt0i: i n jiwi resultante nas células do tumor causa a prt> 
1 1llV .| Aç faízès em vez de calos indiferenciados. Por outro lado, 
^tacloem qualquer um dos genes para a biossíntese da aiudna 
‘ T rnJ \ ,v om ovc uma diminuído da razão auxina:dtocimna, 

'Sfuíandoa proliferação de partes aéreas (Figura 21.14) (Akiyoshi 
{(JS31 I sses tumores parcialmente diferenciados são conhe- 

como teratomas. 


- ,jwrninas modificam a dominância apical e 
proínovem o crescimento de gemas laterais 

L - n . j (is principais determinantes da forma vegetal é o grau 
, dominância apical (ver Capítulo 19). As plantas com forte do- 
mínãnda apical como milho, apresentam um único eixo de cresci¬ 
mentoto™ poucas ramificações laterais. Poroutío lado,em plantas 
arbustivas, ocorre o crescimento de muitas gemas laterais. 

rmbora a dominância apical possa ser determinada inicial- 
mente pela auxina, os estudos de fisiologia indicam que as citoei- 
ninas desempenham um papel no crescimento inicial das gemas 
Lucrais. Por exemplo, aplicações diretas de ci toei ninas em gemas 
Alares de m uiias espécies estimulam a divisão celular e o cresci¬ 
mento dessas gemas. 

Os íenóHpos de mutantes com superexpressão de dtocíninas 
são consistentes com tais resultados. Tipos selvagens de tabaco a pre- 
sentam furte dominância apical durante o desenvolvimento vege- 
tativo enquante> que as gemas laterais das plantas superprodu toras 
de citocmina crescem rigorosa mente e desenvolvem brotos que 


competem com o ramo principal, Conseqü unte mente, as plantas 
superprodu toras de citocinina tendem a ler mais ramificações. 

As cítocininas induzem a formação de gemas em musgos 

A discussão sobre hormônios vegetais tom ficado restrita as 
angiospermas* No entanto, muitos hormônios vegetais estão pre¬ 
sentes e agem no desenvolvimento cto várias espécies <iti reino ve¬ 
getal. O musgo Furnm hjgrometrim ê um exemplo bem-estudado. 
A germinação dos esporos deste musgo origina um filamento de 
células denominado prclonma. O protonema alonga, sofre divi¬ 
sões celulares no ápice e forma ramificações a alguma distância da 
extremidade (ver Ensaio 21.1 na Internet], 

A transição do crescimento filamentoso para o crescimento 
folhoso inicia com a formação de um intumesci mento ou protube¬ 
rância próximo ãs extremidades apicais de células específicas (Fi¬ 
gura 2115). Segue-se uma divisão assimétrica originando a célula 
inicial, a qua! se divide por mitose para produzira gema, estrutu¬ 
ra que dará origem ao gametófito folhoso. Durante o crescimento 
normal, as gemas e os ramos são originados com regularidade, em 
geral iniciando na terceira célula a partir da extremidade do fila¬ 
mento. 

A luz, em especial a íuz vermelha, á necessária para a forma¬ 
ção da gema em Fuwirifl. No escuro, as gemas não desenvol¬ 
vem, mas a adição de citocinina ao meio pode substituir a 
necessidade de luz. A citocinina não somente estimula o desenvol¬ 
vimento normal da gema; ela aumenta também o número total de 
gemas (Figura 21.16), Mesmo em baixos níveis de citocinina (piem 


T-DNA 


Genes para a 
biossíntese de auxma 


Genes para 
a biossíníe-s.e 
de cHocinino 


Génes para 
o crescimento 
de tumor 


Gene para 
a síntese 
de Qdopina 



A mutação ou a deieção 
dc-ssa^ regiões Wi com 
que os plasTnjdeos t i 
iniciem tumores com 
caractefísticas especificas 



formação de partes 
aéreas em tumores pela 
mutação ou deleção do tms 


Produção de raízes em 
lumores pela mulação ou 
tíeleção do tmr 


Produção de iumgies grandes 
o indiferenciados pela mutação 
ou iJeleçãQ do tmi 


D 21 ^ Mapa do TDN A dio plasmid m R de AgrQbacftôuttt apresenLandi» ps ^íeiu ü das mutaçõe* dp i 

J Ana morfologia dos tumores da galha da coroa. Os gene* 1 c- 2 codiftcam duns enzimas envolvidas na 
<k- auxina; o gene 4 codifica unia enzima da bíossínlese de citocinina. As nestes genes 

os Íenótipiís ilustrados (Morris, 1996; cedidas por ^ Morris)- 
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A l„rm,n,,io da gema no 
desenvolvimento d n * 


FIGURA 21.15 

Fumirin tnídii com o desenvolvimento dy uinn 
prohiferâriaa na extremidade apical de corta? 
células do protonemn filamonto&o A-Ü " " S 
apresentam vários es|díos do desenvolviment 
da pma. Uma vez formada, A gema prism,*" 
na produção do gamdófito folhoso dos mus., 
Jcedida por K S. S|humaker} 


L_I 

25 IJÍYI 


moíar ou Kh^A-f) pode estimular a primeira etapa na formado da 
gema: o intumesdmcnti? de uma célula específica na extremidade 
apical do prutonema. 


A superprodução de citocinina tem sido relacionada aos 
tumores genéticos 


Muitas espécies do género Skotmm podem ser cruzadas para 
produzir híbridos in teres pecífícos. Mais de sOO híbridos interespe- 
clIícos tem sido produzidos; dos iguais 90"<* são normais, exibindo 
características leno típicas intermediárias entre aquelas dos paretv 
tai>. A planta utilizada para tabaco de cigarro, a Nkotmn Uibiicuut, 
por exemplo, e um híbrido interespecihco. Contudo, cerca de l(T„ 
dos cruzamentos inEeresptxrifícos resultam em uma progénie que 
tendi- a formar tumores espontâneos chamados de tumores gené¬ 
ticos (Figura 21.1 7) (Smíth, 1988). 

Os tumores genéticos são morfologicamente semelhantes 
àqueles induzidos pela /^retwíiww tumcfacien*, discutidos no 
irudo deste capítulo, mas são formados espontaneamente na au- 
sèruJa de qualquer agente indutor externo. Os tumores são consti¬ 
tuídos por massas de células que crescem com rapidez nas regiões 
que norma Intente conteriam poucas células em divisão, Além dis- 
síx as células dividem-se de maneira indiferenciada nos tipos celu¬ 
lares associados ao tecido que deu origem ao tumor 

t)s * u ^ ri ‘^ os Vrá/wHo, que produzem tumores genéticos, 
apresentam níveis «normalmente elevados tanto de auxína quan- 
lo de citocinina. Tipicamente, os níveis de dtocinina nos híbridos 
pre-úispostos a tumores são cinco a seis vezes mais elevados do 
que aqueles encontrados em cada parental. 


As citocininas retardam a senescência foliar 

r[)Rh A ! !,í h f de f. ta “ das d * unw i^r.ta perdem lentamente a ck 
SímS!c' M 635 P mteirias '^elas forem mar 

oro^mí UP t ndílSdli m,JU ' raÍS Tai P rocesso deenvelheciment 

cia fver fíníhT 7<? 3 ve § elal « denominado senescêr 

m ] lUos6 e r f' A senescência foliar é mais rápida n 

du l l' k ' na lü/ ° tratamento de folhas isoladas de muita 
especies com dtodninas irão retardar sua senescência. 

Embora a aplicação de dtocinina não evite por completo 
sepescencia, seus efeitos podem ser drásticos, sobretudo quando 
utocmma é pulverizada sobre a planta intacta. Se apenas uma fc 
lha e tratada, esta permanece verde depois que as outras folhas, d 
idade e desenvolvimento semelhantes, lenham amarelado e sofri 


do absdsâo. Mesmo um pequeno ponto em uma tolha permanece- 
rã verde, se for tratado com uma citocinimi apõs u tecido adjacente 
ler iniciado a senescência. 

As folhas maduras, ao contrário das folhas jovens, produzem 
pouca ou nenhuma dtocinina, dependendo das citorininas p fiv 


(A) 



HGURA 21,16 \ cilo. inino estimula o de&eiuoh imen(o dc getna* om 

lutLin,}. (A) Píoloneçna Itfqmeniiisu-amtmif (B) I Vo tu ru ma íiÍ.mu'íUo$u 
trajpdo com benziladenitia urdida por H Ken.de), 
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FIGURA 21,17 A exprassa o Jt tumores genêti cus cm um híbrido de? 

Wiíúliíífjfl lm$sâorffH * N $huca (Smith, 198S) 


duzidas nas raízes para adiar sua senescénria. A senescunda foliar 
® ,m dada na soja pela maturação das sementes — um fenômeno 
conhecido como SLwstÂirirt monocàrpica — e pode ser retardada 
ida remoção das mesmas. Os legumes determinam o início da 
^flescéncia pelo controle da distribuição das ritorirúnas proceden- 
€s ^ raizes para as folhas. 

dtocininas envolvidas no atraso da senescènda são sobre- 
j _ u ò /eí1tLníl ri b os ideo e a díidruzeatina ribosídeo, as quais po- 
^fastír transportadas para as folhas a partir das raízes através do 
^ í uri ta mente com a corrente de transpiração ÍNoodén e cols., 

^ âu test ar o papel da dtocinina na regulação do início da 
gero er !^ a /°^ ar ' plantas de tabaco foram transformadas com um 
flJÍ «co, no qual um promotor específico para senescéncia 

I ^ lld " acionar a expressão do gene ipt (Gan e Amasinu, 
parát / S transformadas exibem níveis de ri toei ninas com- 

tis du tipo selvagem e se desenvolveram normal mente até o 
] °“ da ^nescência foliar. 

L ^(T'f llrttan ^ ü '^ medi ^ íl ’l Ue àb folbhs envelheceram, o promotor 
d 0 Goda s^nescénria foi ativado, desencadeando a expressão 
oa ^ na&c ^l y l a * da ío!ha r assim que ■ i processo de senescên- 
n üt lq ° ü - altos níyeis dè títorininas resultantes não SÓ bk> 

II rj m a senescénri a, m a s u i i n í n.■ m inibírajn a expressã <. > poste rior 


do gene ípb impedindo a superprodução de ritúCÍnina (Figura 
21.18), Esse resultado índica que as cítocinínas são reguladores 
naturais da senescencia foliar 

As cítocíninas promovem o movimento dos nutrientes 

As dtodninas influenciam o movimento de nutrientes para a 
folha a partir de outras partes da planta, um fenômeno conhecido 
como mobilização de nutriente* induzida por dtodmnn . Este processo 
è demonstrado quando nutrientes (açúcares, aminoácídos e ou¬ 
tros) marcados com O 1 ou H’ são forrttridns aos egetais, a\ ós o 
tratamento de uma folha, ou parte da folha, com cí toei nina. Poste- 
ríormènte, toda a planta é submetida a auto-radiografia, que reve¬ 
la n padrão de movimento e os locais mó quais os nutrientes 
m b rca d os se ac u m u I a ra m, 

Experimentos dessa natureza demonstraram que os nutrien¬ 
te s são p re fe ren c ia I men te tra n spo r t a d i js e acu m u I a d ( >s e m t e ctd os 
tratados com rítorininas Tem >iil. sugerido que o homnmio cau¬ 
sa a m ob i 1 izaçãí i de nu Eri e ntes, o rigi nand«; li m a ní ■ va re I ação fo n- 
te-dreno. Conforme discutido no Capitulo 10, os nutrientes 
translocados no fluem a deslocam-se de um tocai de produção ou 



Plantas que 
expressam o gere ipt 
permanecem verdes 
e fõíqssintchíantes 


Planta-runtrõle 
de idade semelhante: 
s o n escênc ia .iva nçada. 
sem íotossintese 


FIGURA 21.18 A ^fiiesmiri.i luh.tr e nMrdilda em uri li planta 
tr F insgéni. Li de tábãco contendo u gvne rpf, para a biussínk 1 &, tii 
* Itpcíriíitâ. O genc ipf é éxpnsso:em resposta aos sinais que Induzem a 
íir.-nescéndn (Gan t* Amasimi, lW5 r cedida pdr R Anvasírt! 
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nmwenamento (a fonte) para um loca! de utilização {o dreno). O 
metabolismo da área iratáda com dtodnina pode ser estimulado 
fazendo com que os milrierde> desloquem-se em direção a esta 
negiao. Entretanto, não e necessário que os nutrientes sejam me la¬ 
bo! izad os nas células-dreno, pois mesmo os substratos análogos 
não-melabolizaveis são também mobilizados pelas citocininas (Fi¬ 
gura 21.19)* 

As dtodninas promovem o desenvolvimento de 
cloroplastos 

Embora as sementes possam germinar no escuro, a morfologia 
das piântulas que crescem na ausência da luz é muito diferente da¬ 
quelas que crescem na luz (ver Capítulo 17). As plãntulas que cres¬ 
cem no escuro são ditas estioladas, O hjpbcotiiò e os entrenós de 
plántulas estioladas são mais alongados, os cotilédones e as folhas 
não expandem e os cloroplastos não se desenvolvem. Em vez de se 
desenvolver como cloroplastos, os proplastideos das plantas no es¬ 
curo desenvolvem-se em es ti optas tos, os quais não sintetizam do- 
rofüa nem: a maioria das enzimas e proteínas estruturais necessárias 
para a formação do sistema de tílacóides do cl oro pias to e do sistema 
totossintético. Quando as plãntulas germinam na luz, os cloroplas¬ 
tos se desenvolvem direta mente a partir dos proplastídeos presen¬ 
tes no embrião. Os estioplastos podem também se desenvolver em 
cloroplastos, quando plán tuias estioladas são iluminadas. 

S| as folhas estioladas forem tratadas com citocinina antes de 
serem iluminadas, elas formarão cloroplastos com gram mais am¬ 
plos e tanto a clorofila quanto as enzimas fotossmtéticas serão sin¬ 
tetizadas em uma maior taxá sob iluminação (Figura 21.20). Tais 
resultados sugerem que as dtodninas — junto com outros fatores, 
tais como luz, nutrição e desenvolvimento — regulam a síntese 
dos pigmentos e proteínas fotossintéticas. A capacidade da ei toei- 
nina exógena em promover a reversão do estiola mento de plántu- 


las no escuro é mimetizada por algumas mutações que levam 
superprodução de citoeiniria (para mais detalhes de como as c iE * 
cininas promovem o desenvolvimento mediado pela luz vr«r 
pico 21.7 na Internet). " M °‘ 

As dtodninas promovem a expansão celular em folhas 
cotilédones e 

A promoção da expansão celular pélas dtodninas édaráftente 
demonstrada em cotilédones folhosos de dicdtledorieas to 
itiostard ãy pepino e girassol. Os cotilédones dessas espécies expaq 
dem-se como resultado do aumento celular durante o crescimento 
das plàntulas O tratamento com citocinina promove uma expar" 
são celular adicional sem aumentar o peso seco dos cotilédones 
tratados. 

Os cotilédones folhosos expandem-se muito mais quando as 
plàntulas são crescidas na luz do que no escuro e as citocinina 
promovem o crescimento dos cotilédones das plantas mantidas 
tanto na presença quanto na ausência de luz (Figura 21.21). Assim 
como a auxina induz o crescimento, a expansão dos cotilédones 
do rabanete estimulada pela citocinina está associada ao aumento 
na extensibilidade mecânica da parede celular. Contudo, a indu¬ 
ção do afrouxamento da parede celular não é acompanhada pela 
extrusâo de prótons. Nem a auxina nem a gibenelina promovem a 
expansão dos cotilédones. 

As dtodninas regulam o crescimento de caules e raízes 

Embora as dtocininas endógenas sejam evidentemente neces¬ 
sárias à proliferação normal das células do meristema apical e,con¬ 
sequentemente, ao crescimento normal da parte aérea (ver Figura 
21,9), a aplicação de citodninas inibe o processo de alongamento 
de caules e de raizes. Por exemplo, as citodninas exógenas inibem 


Na pjântyla A, o cotilédone esquerdo, controle, íqí 
aspergido com água. O cotilédone esquerdo da 
plântulã 8 e o cotilédone direi lo da plàntula C foram 
aspergidos com uma solução contendo 50mM de 
cinetina 


O pontilhado preto representa a 
distribuição do aminoãddo 

radioativo, cor.revelado peta 

auto radiografia. 


Os resultados indicam que os cotilédones 
tratados com citocinina tornaram-se drenos de 
nutrientes A radioatividade è retida no 
cotilédone, no qual o aminoácido for aplicado, 
quando este e trai ado com citocinina 
(plán Lula Q 



Aspergido somente 
cpm água 


Não tratado 


Local de aphcaçao do | U K\ ácido 


uma solução 


Não tratado 


de ciríc-tina 



aminoísobutiYrca 


Não-tratado Aspergido com 
(serri radioatividade,' uma solução 

de cineuna 


Plantula A 


Plãmula S 


PfãntuJa C 


aminnArirfn If/v 1° mm '' menlu dt omiiioácidos cm pl.intiil.is de pcpimi. IMizou-se um 
, n . marcado radioativamente, como o ácido aminoisobuiírico, aplicado em um pe 

pl,nU> 110 ' M ™ d"*»*«>!» «««d* plàntulas (retirado de dados c*tidos por K. MÍáUsl. 
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o alongamento do hipocótílo nas concentrações que promovem a 
expansão de folhas e de cotilédones de plântuJas crescidas no es- 
curo. 

Hm experimentos relacionados, o alongamento do entrenó e 
dã raiz é inibido em plantas tránsgênitas que expressam o gene jpf 
c em mutantes com superprodução de citocinina. É provável que a 
inibição do alongamento do hipocótilo e do entrenó causada pelo 
excesso de citocinina deva-se ã produção do etileno. Essa inibição 



Eí-curo' 


Lu? 








T) 


Controle to 




h* zeaiína 


T 3 + zeatina 

;i,2i Efeito da dtorinína na expansão de cotilédones de 
te, ^ h; *' e *perimento descrito aqui mostra que os oídios da luz. e da 
ibjn^ na ^dltivoü, T, representa a germinação das plântutos de 
v r; an ^*s dt iniciar o É-xpcrinrien!' j. O t olí lecione excisado foi 
®aUfv 'i ^ ^ ^ 1 nA l üi ' ou mi ur o r com ou sem 2,:»mAf dt 

ür r - as condições dr Iuz e escun >, os cotilédones tratado-- 

' ' ta bina expandiram mnis io ui.* tonto Au (Huíf v lò '*>, l LJ 7"n 


pode representar um outro exemplo de interdependência das vias 
reguladas por hormônios fCary e culto, 1995; Vogei e cok, 1998). 

Por outro lado, outros experimentos sugerem que tis títocini- 
nas endógenas, em concentrações fisiológicas normais, inibem o 
crescimento da raiz. Por exemplo, tanto um mutante com alelo de¬ 
ficiente para um receptor de citocinina quanto um mutante tom 
um alelo com perda de função para um elemento sinalizador de 
citocinina apresentam raízes mais longas do que o tipo selvagem 
(Inoue e coito, 2001; Sakai e cols., 2001) Como visto anteriormente, 
a planta transgêniça de tabaco que super expressa a citocinina oxi¬ 
da se (e assim reduz os níveis de citocinina) também apresentam 
raízes mais longas do que o seu tipo selvagem (ver Figura 21.10) 
(VVemer e cols., 2001). lais resultados indicam que as citocininas 
endógenas pod&n regular nega ti va mente o alongamento da raiz. 

Os processos que estão sob regulação da citocinina são 
demonstrados nas plantas que superproduzem o 
hormônio 

O gene iyt do plasmídeo Ti da AgrufokTrfrôw tem sido intro¬ 
duzido em muitas espécies vegetais, resultando na superprodu¬ 
ção de dtocinina, Essas plantas transgénicas exibem uma forma 
anormal de desenvolvimento, o que sugere o papel filológico das 
ci toei ninas, 

Conforme jã discutido, os tecidos vegetais transformados pela 
A^ohadmum, carregando um tipo sel\ agem do plasmideo Ti. pro¬ 
duzem tumores devido à superprodução de auxina e citocinina. 
Como mencionado iniciaímente, se todos os demais genes do T- 
DNA forem retirados e o tecido vegetal transionriado com o í- 
DNÀ contendo somente um gene marcador selettvó de resistência 
antibiótico e o gene ípf, ocorrerá a proliferação de brotos em vez 
de calos. 

Os brotos formados como teratomas pela transformação tios 
tecidos com o gene ipt são difíceis de enraizar e, quando wm,' a 
Ióti naçli«de raízes, eles tendem a iero cresci mento atn Tiad< ■ G a i 
resultado, é diticil dê se obter plantas a partir de brotos que e 
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possam n gene ipt sob o controle de seu próprio promotor, pois 
fsle c constitutivo e 0 gene continua mente expresso. 

Para superar 0 problema, vários promotores, nos quais a ex¬ 
pressão pode ser rejpilada, tem sido utilizados para dirigir a ex- 
prossátuin gene í/j/ tios tecidos transformados. Por exemplo, vários 
estudos leni emproado um promotor de choque térmico, 0 qual é 
induzido cm resposta è elevação da temperatura, para induzir ã 
expressão do gene i/tf cm tabaco e em Amhiiiopsis Iransgenicos. 
Messiis plantas, a indução pelo calor aumenta substancial mente o 
níveJ de zeatina, zealina ribosídeo e ribotídeo, além do conjugado 
iV-zeatina. 

Essas plantas com superprodução de d toei nina exibem vá¬ 
rias características que indicam 0 papèí da ritoeinína na fisiologia 
e no desenvolvimento vegetal. 

* Os m eri s tem as a pi ca is d as pa r t es a é reas que su perprod u /em 
cl toei nina apresentam mais folhas, 

* As folhas possuem altos níveis de clorofila e são muito mais 
verdes. 

* As pa rtes aérea s advent ic ias pode m ser form a d as a par ti r das 
nervuras foliares e pecíolos não lesionados, 

* A senescênc i a to I ia r é re ta rd ada. 

* A dominância apical é muito reduzida. 

* As plantas com superprodução de citodnina são atrofiadas, 
com entrenós muito curtos. 

* O enraizamento de estacas caulinares é reduzido, assim como 
a taxa de crescimento da raiz. 


Algumas das consequências da superprodução de dtodnina 
poderiam beneficiar muilo a agricultura, se fosse possível contro¬ 
lara síntese desse hormônio. Devido á possibilidade de retardar a 
senescéncia foliar nos vegetais que superproduzem dtodnina, po¬ 
deria ser possível estender a produtividade fotossintética {esse as- 
pecto será discutido rapidamente). 

Atem disso, a produçãii de dlodnina poderia estar associada 
■I danos causados por predadores. Por exemplo, plantas de tabaco 
transformadas com o gene i/,l, sob o controle do promotor de um 
gene inibidor de protease H que é induzido por ferimento, apre¬ 
sentaram maior resistência aos danos causados por insetos. Lar- 
^ d, ‘ inst ’[® da família Splmigidac consumiram até 70% menos 
tolhas de tabaco, em plantas que expressavam o gene ipt controla- 
co^pelo promotor do gene inibidor de protease (Smigocki e co!s„ 


CITOCININA AÇÂO celular e molecular da 

j ^ d' v£rs 'dade dos efeitos da citodnina no crescimento e ne 
^ serwolvimento vegetal é compatível com o envolvimento de ro- 

SrS” ' Sini ‘‘ COm «B* levam a respostas 

ciLirin b ?°f Sü CO! lbeamento do modo de ação da 

Srihh? niVL ' 1 c Celulür * m,,k ' cular ** ainda fragmentado, 
lldfl wsnificalivos progressos. Mesta seção, serão trata- 

, " nalurez t Ju receptor de cilodnina e os Vários genes regula¬ 

dos por esse hormonio, bem como o modelo de sinalização da 
i]tiH.iiuna baseado nas informações atualmente disponíveis. 


Foi identificado um receptor de dtodnina semelhante a 
sistema de receptores de dois componentes de bactéria° 

O primeiro indício da natureza do receptor de dtodnina v > 
da descoberta do gene Oín. O gene Cfín foi identificado na JP 
ção de genes que, quando superexpressados, conferiam cresdment 
de culturas de células de Ambiàopsi s, independeu temente da D ? 
sença de citodnma. Como já discutido, as células vegetais em } 
tura necessitam, em geral, de citodnina para a divisão. Entretam " 
f is linhagens celulares que su perex pressa m o CKH são .capazes 
crescer em cultura sem a adição de dtodnina. 

O CKJ1 codifica uma proteína com sequência semelhante ao 
sistema sensor histidina quinase de dois componentes de bactéria 
os quais são receptores ubíquos ern procariontes (ver Capítulas M 
e 17 na Internet), O sistema regulador de dois componentes de 
bactéria é mediador de várias respostas ao estimulo ambiental tais 
como a osmorregubção e a quimiotaxía. Tais sistemas tipicamente 
são compostos por dois elementos funcionais; um senrn hhtiiiw 
ffumsv, ao qual se liga um sinal, e um regulador de resposta dom$. 
tnmi, cuja atividade é regulada via fosforilação do sensor histidí- 
na quinase O sensor hístidina quinase é em geral uma protdnn 
ligada ã membrana, que contém dois domínios distintos chama¬ 
dos de domínio input e domínio hístidina quinase ou "transmi* 
sor" (Figura 21.22). 

A detecção de um sínaS pelo dom ínio input altera a atividade 
do domínio histidma quinase. Os sensores quinase ativos são dí- 
meros que transfosfoniam um resíduo conservado de histidína, 
Este fosfato é, então, transferido para um resíduo conservado de 
aspartato no domínio receptor de um regulador de resposta anák> 
8° (ver Figura 21.22) e essa fosforilação altera a atividade dasqui- 
nases. A maioria dos reguladores de respostas também possui 
domínios output, que agem como fatores de transcrição, 

O feno tipo resultante Üa supere xpressâ o âoCKíl, combinado 
à sua analogia com receptores de bactéria, sugere que o Ov/Í e/ou 
a histidí na quinases são receptores de ci toe mi na. A fundamento- 
ção para este modelo vem da identificação do gene CREÍ (Inoue e 
cob., 2001). 

Assim como o CRJ1, oCREl codifica uma proteína semelhan¬ 
te à hisfidina quinase bactéria na. O mutante com perda de função 
crcí foi identificado em uma seleção genética de mu ta ntes que apre¬ 
senta ram falha no desenvolvimento de partes aéreas, a partir de 
células cultivadas na presença de dtocinma, Essa seleção é essen¬ 
cial mente oposta à já descrita, na qual o gene CKI1 foi identificado 
no mutante pelo ganho de função (a capacidade de se dividir rta 
ausência de dtodnina). Os mutantes creí são também resistentes à 
inibição do alongamento da raiz causada pela citodnina. 

As evidências de que o C/í E1 codifica o receptor de citocirúna 
vêm da análise da expressão da pruteína em levedura. As células 
das leveduras também possuem um sensor hístidina quinase, e a 
remoção do gene que codifica esta quinase — SLM1 — è letal A 
expressão do CREÍ na levedura SLNÍ -deficiente, pode restaurar a 
viabilidade, nms.somente se as eiiadmnas estiverem presente* no meio. 
Assim, a atividade do CREÍ (i, ú, sua capacidade de substituir o 
SLN1) é dependente de citodnina, a qual, associada com o íeiiõti- 
po citocinina-ínsensível do mutante crel de Ambidopsi^ demons- 
tra inequivocamen te que o CRE1 c um recep U >r de kitocinicia.. 
embora ainda continue indeterminado se o CKJI também e uni 
receptor de citodnina. 

Dois outros genes do genoma de Arúbithf^ ( \HK2 u AH 
estão proximamente relacionados ao CREL sugerindo que, seme- 


Citocininas. reguladores da divisão celular 533 


íwma d B Sinalizo srrnp 1 ^ 

£ do,s componentes 



)npul Ttanwmssof 

SÊrtSortíístícfina quinsse 


Receptor Output 
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Regulador de resposta (ARR) 

nruRA 21 22 (> tipo simples imits u tipo d*■ rislema de sinalização de dois componentes com revezamento de fósfor- 1 Aj 
\on«J«rw simples de dois componentes, o domínio rNjwf é o local onde o sinal é percebido, o qual regula a atividade do 
d^nínio da hlsífcliria quinast\ e, quando ativado, autofosforila um resíduo conservado de His. O fosfato é, enlão, transferido 
1 , rc5 íduo Asp, que está localizado no domínio receptor de um regulador de ms posta, A fosforílação desta Àsp regula a 
^ividade do domínit 1 output do regulador de jnesposla, o qual, em muitos casos, e um fator de transcrição (B) No tipo de 
Eterna de sinalização de dois componentes com revezamento de fósforo, uma posição extra de transferência de fósforo é 
mediada pmr uma proteína hístidina de transferência de fósforo (Hpt), chamada de AHP em AwbiÂQpsk. Os reguladores de 
rtsposla em Arétâfysh são chamados de ARJís (do inglês, Aréidopsis response re$mt0rs}> H = histidina, D = asparUdo. 
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SeílSÇ}F híbrido de histidina quinase Hpt { ANP) 


Ihaitte nos receptores de etiltno (ver Capítulo 22), os recep¬ 
tora de <iiocinina são codificados por uma família de mul- 
tigenes. \\i verdade, Lem sido demonstrado que as 
citocininas ligam-se com alta afinidade ao domínio extrace- 
lubj do CRí ], AHK2 e AHK3, confirmando que eles são de 
lato, receptores de citocininas (Vamada e cols., 2001), o que 
aumenta a possibilidade de que tais genes-sejam, pelo me* 
n<b em parte, geneticamente redundantes (como são os re¬ 
ceptores de etíleno), o que pode explicar fe nó tipos 
M;itivameme moderados que resultam da perda de função 
dt' mutante crej, 

As citocininas causam um aumento rápido na 
Opressão dos genes reguladores de resposta 

bm dos efeitos primários da eilocínina é alterar a ox- 
ptes&ão de vários genes. O primeiro conjunto de genes ate 
■ '1 d I > e m resposta a c i t o c i n i n a é o d o s ge n e s A R K 
vtgubdores de respostas da Arabitiopsis), Eles são homó- 
au domínio receptor dos reguladores de resposta de 
^o T nente, de bactéria, o alvo ífúttwsJríWMi do sen- 
f bístidinaquinase (ver a seção anterior), 

Os regu lad 11 res d e respos ta em A rabíitoj. )s is são cod i fica - 
P'T uma família multigemca e pertencem a duas cias- 
r _’ ^ nes tipo-A, formados unicamente de domínios 

^tores, e genes A RR fipo-B, que possuem um domínio 
2 |^ lür transcrição, além do domínio receptor (Eigurà 
À taxa de transcrição do gene tipo A é aumentada 
fp. n Tíl IO rninutos em resposta h aplicação de dtfximiia 
çà^'! Ta (O Agostinci e cols., 2000). Essa rápida indu- 
1 H - ^peâjffêa para citocmina e não necessita de uma nova 
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FIGURA 21,23 Arvore fibgenêtic.L dos reguladores de resposta Je 
\rnhidopsh A parte superior da ligun mostra a árvore filogqjética que 
representa i« grau de parentesco dos domínios receptores presentes no 
genoma Je Arai*hh*psis. As duas proteínas mais próximas na árvore possuem 
as sequências mais semelhantes de amínoáctdos. Observe que essas duns 
proteínas pertencem a dois grupos distintos ou ciados, chamados de ÃKRs 
tipo-A (azul) e os AííRji tipo-131.vermelho) Taís dóerenças Uiis sequências 
estão lambem rvfiotidas na estrutura de distintos domínios, canfó 
repre-vnlndás na parte inferior da árvore Os ARRs tipo A consistein somerne 
de um domínio receptor, mas as protyínas dò Hpu-A possuem lambem tmn 
domínio ouipni iinidó ao grupo earboxitünn tn.il. 
































536 Capitulo 21 


Tempo npoü o tratamento com citocinina (mín) 


0 2 5 10 T5 25 30 40 60 120 130 


Sonda 

ÂRM 

ARRS 

mm 

AM 7 

ARR 16 

Tu bolha 





FIGURA 21,24 I n d r i pi n dos gen es A RR tí po-A e m 

resposta ã d toei nina. (. i RN A de plántulas de 

/Inífráfopsfc, tratadas com d too nina pelo tempo 

indicado, foi isolado eanalisado por Warf&em WcMn 

Cada linha mostra o resultado da hibridizaçao d } ' 

sonda do Nortltcrn bloitmg com um gene tipo-A ' 

individual, cada coluna apresentando n RNAobttdo 

plántulas de Arabido^h tratadas com cítocinina n^i 

tempo indicado, A banda mais escura indica o 

nível da mRNA de ARR na amostra (D' Azostim , ’ . 
2000). gostino e cok 


síntese proteica. Tais aspectos são legítimos indicadores de genes 
de resposta primária (discutido nos Capítulos 17 e 19), 

A rápida indução dos genes tipo A, associada á sua similari¬ 
dade com os cie mentos de sinalização, que se supõe terem ação 
rfpftjftafrraNi do sensor da histidina quinase, sugere que tais eie men¬ 
tos agem âmvtstrem da família de receptores de cítocinina CRE1 
para mediara resposta primária da cítocinina, Curipsamçnte, uni 


desses genes ti po-A, ARR5, é expresso princi pai mente no meriste- 
]Tia a pical de raízes e partes aéreas (Figura 2125), papel coerente 
com a regulação da proliferação celular, um aspecto-chave da ação 
da citocinina. 

A expressão de vários outros genes é alterada em resposta ã 
cítocinina, mas em geral com cinética mais lenta do que os genes 
do tipo-A. Esta inclui o gene que codifica a nitrato redutase, genes 


(C) 




jfili (B^rj P a ^ rat) expressão do ARR5 foi esaminado pela ligação do promotor com o gene repórter GÚ S (Aí ou pela 

$QÁ Q f nnircilfa nr i L hibridizado com um filamento de RNA ARRS marcado em uma orientação-senso (B) ou anti-senso 

bo e o controle negativo, revelando o segundo plano sem color^n «mOT.» A w, , - 

distribui ção espa cia 1, 


FIGURA 2125 
hibnd i/ação hi sit u 

íC), O RNA senso ê r> rtmimi,.‘ ° T ”7' MI “ ,,wl * í,t,u wm um niameni ° de KA A akjo marcado em uma orientação-senso (BJ ou anti-senso 
mRNA “ El ‘« ulldu P ' a - no m <*{*&**. A *»Kb anti-senso hibrito àp«ific„n»,,* com o 

no mcfistcma .ipicí I (D' Agustinó c cuts JSM) dlitrit>u "> 3H eipacat- Em ambos os métodos, a expressão J tJ .IRR5 é princijMJnicnle observada 





















Citodninas: reguladores da divisão celular 537 


AHP1 -GFP 


AHP2* GFP 


AHPSGÍP 


MlVi luz, como LtfCff e SSU, além dé gen# 

*T ■ ,n nto* rom defesç ^ mo al ém d ^ J S L ‘ n ^ 

uma eNt^risina (proteína da parede celular 
- hídtóxiproliRãí KNAs ribossomais, citocromos 
*fj c pí[0 j£Ída*. A ci toei nina eleva a expressão des- 
í4 , 'J. pntoaumentando a taxa de transcrição (como 
^ T,,!dU -iKiís tipo-A) quanto pela estabilização do 
^ A transcrito (o gene da (È-extensina, por exemplo). 

a histiina fosfotransferase pode mediar a 
cascata de sinalização da cítockina 

Vl discussão ànterior, viu-se que a titociruna liga- 
^ icoíptor CRE1 para iniciar a resposta quê cidmi- 
* com o aumento da transcrição dos AR Rs tipo-A. As 
nroíeinas ARR tipo*A, por sua vez, podem regular a 
expressão de vários outros genes, bem como a ativida- 
j,a Ví3 rias proteínas-alvo que alteram a função celu¬ 
lar. Como o sinal é propagado do CRE1 (o qual está na 
membrana pbsmáticaj para o núcleo, a fim de alterar a 

transcrição do ARR tipo-A ? 

Um conjunto de genes que provavelmente está en¬ 
volvido nessa cascata de sinalização codifica a proteína 
AHP (toslidina /bsfotransferase de Amb/dopsis). Nos sis¬ 
temas de dois componentes, que envolvem um sensor 
quina se ligado a um domínio receptor f estrutura de 
muitos sensores-histidina quinases de eucariontes, in¬ 
cluindo aqueles da família GREI), existe um conjunto 
adJdonal de tosfotransferases mediadas por uma pro¬ 
teína histidina de transferência de fósforo (Hpt). 

O fosfato e inicial mente transferido do ATP para 
uma histidina no domínio histidina quina se e,daí, trans¬ 
ferido para um resíduo as parta to ligado ao receptor. A partir do 
resídui■ aspartato, o grupo fosfato é transferido para urna histidina 
d;j proteína Hpt e, fina lm ente, para um aspartato do domínio rc- 
cypiur do regulador de resposta «ver Figura 21.22). Essa fosforila- 
çãa do domínio receptor do regulador de resposta altera a sua 
atividade. Assim, supõe-se que as proteínas Hpt sejam mediado- 
r<1& da transferência do fosfato entre os sensores quinases e os re¬ 
guladores de resposta, 

Exalem cinco genes Hpt em Arrifríftepsis, chamados de AHPs, 
As prolápas AHP têm apresentado uma associação física com os 
dumínius receptores em várias histidinas quinases de Aflitwfopsfê, 
m duindo CRE1 e um subgrupo de AH Ps que desloca-se, confor- 
r -".' mostrado, transitoriamente do citoplasma para o núcleo em 
^osta a citocinina (Figura 21 26) (Hwáng eSheen, 2001). Tal des- 
coberla sugere que as ÀHPs são alvos âçwnstrèam imediatos da 
^ Vaçãpj do receptor CRE e que ess&s proteínas realizam a 
U ^ ü ^1 da citodnirta para o núcleo. 




Zeatífiô. O.ü li 


’■£«?* 11 r - 1 . 1 , ! J h 



A indução da fosforitacào pela citocinina ativa fatores de 
tr snscrição 

n(i A questão que surge é: como a ativação das AHI’s, uma vez 
Unr UC e °' a & e P ara rG S lJ ^ r transcrição de genes? Estudos gené- 
Prm T ^ ôntas mlílcías de Amfiíífopsis e de superexpressao em 
° S ' so ^ dos de Arobhfopsfc, usando um gene-repórter qu® 
P^ndt a uma citocinina, têm fornecido prováveis rvspostas 
>van 8 e Sh«à, 2001; Sakai e dk 2001). 


FIGURA 21.26 À citocinina induz o movimento transitório de algumas proteínas 
AHP para o interior do núcleo. Os protoplastos de Arabidopw, expressando vários 
genes AHP unidos á proteína verde fluorescente fCFPi como um repórter, foram 
tratados com zeatina e monitorados pi ir 1,5 hora AHRí-GFF e AHP2-CFP exibem 
localização nuclear após 30 minutos, mas esta localização é transitória no caso do 
-■■1HP7-GFP- A zeatina não parece afetar a distribuição do AhKí-Of P íHuang e 
Sheen, 2001; 


A interrupção do A RR], um dos genes A RR tipo-fi, reduz a 
indução dos genes ARR tipo-A em resposta a citocinina. Por outro 
lado, o aumento na função do ARR! aumenta a resposta dos genes 
tipo-A ã citocinina, sugerindo que o ARR1, que é um fator de trans¬ 
crição, regula d ire ta mente a transcrição dos ARRs tipo-A e, por 
analogia, de outros membros da família ARR tipu-B (ver Figura 
21.23), os quais também possuem a expressão genica regulada pela 
citocinina. 

Fssa conclusão é amparada pela descoberta de que os ARRs. 
lipo-B funcionam como ativa dores transcrieiortais e que existem 
múltiplas regiões de ligação para o ARRI, um ARR tipo-B, na se¬ 
quência de regulação T * do DNA dos genes ARR típo-A, 

Um modelo de sinalização da citocinina e apresentado na Fi¬ 
gura 21.27 A citocinina liga-se ao receptor CRE! e inicia a cascata 
de tos for ilação, que resulta na tosto ri lação e na ativação de um 
subgrupo de proteínas ARR tjpo-B. A ativação das proteínas típo- 
B (fatores de transcrição) leva ã ativação da transcrição dos genes 
tipo-A. As proteínas ARR tipo-A são também fosfo ri fadas em res¬ 
posta a citocinina e, talvez junto com as proteínas tipo-IS. elas inte¬ 
rajam com vários alvos, para mediar as alterações nas I unções 
celulares, como a ativação do eido celular. Os ARRs tipo-A são 
também capazes de inibir sua própria expressão por um mecanis¬ 
mo ainda desconhecido, promovendo uma via de relrocontrole 
negativo (ver Figura 2t 27) hão necessários muitos outros traba¬ 
lhos para confirmar K * definir este modelo, mas cs Ia-se começando 
a vislumbrar, pela primeira vez, a base molecular da ação d.-i < itu- 
dnína nos vegetais. 


Lrans- 



















538 Capítulo 21 





1 A tiinnmm Ijg^so ao CRE1, o qual provável me rute 
occjitc como \tm dímern A.tUOcrnina st liga íi uma 
porção e^tra celular do CRt l * h amada do domínio 
CHASE Dois outras sensores quiriaíses híbridos (AHK2 
r AHK3), contendo um domínio CHASE, agem também 
provavelifienie coma receptores de citodnina em 
Arabidopsis 
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recejilores promove a ativação da sua 
ativrdade Wstrdina quina se 0 fosfato é 
transferido para um resíduo asparia lo 
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um .u proteína AHP 
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J A íosforilação promove o 
movimento da proteína AHP paia o 
imenor do núcleo, onde o fosfato é 
transferido para um resíduo aspa nato 
localizado no domínio receptor do 
ARR lipo-B. 


5 A fòsforifaçào do ARR npo E ativa o 
domínio output, para induzira 
transcrição dos gene: que codificam 
os ARRs Lipo-A. 
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7- Os AR Rs tipü-A 
fosforíládos interagem com 
vários eietores, para mediar 
mudanças na função cdular 
atribuídas á citocminá 
(indicado no modelo :omo 
'respostas á citocinína ; 


Sie^Hn •!***”?* da '&**'%*■ Em um prito ».poderá ser vislumbrado um 
Si • ** 3tualmente Ktâ0 disponíveis ferramentas para a análise das interações entre 


RESUMO 

As células vegetais maduras geralmente não se- dividem nas 
plantas intactas, mas podem ser estimuladas à divisão por lesão, 
poi infecção com certas bactérias e por hormônios vegetais, inclu¬ 
indo as olocininas. As ritocinínas sào aminopurinas com N" subs¬ 
tituído, que iniciam a proliferação celular em muitas células 
v L 'K L ‘tais, quando cullivadas em meio de cultura que contenha urna 


auxma. A principal citodnina nos vegetais superiores — zealiiw 
ou fríí;is-ó-(4-Kidróxi-3-metilbnt’2-#ííamino) purirta — também 
está presente nas plantas como um ribosídeo ou ribotídeo e como 
glicosfdco. Tais íormas são em geral ativas como dtocininas em 
bioensaios, pela sua conversão enztrnátíça á zteatína livre nos teci¬ 
dos vegetais. 

A primeira elapa na síntese da titocmina — a Iransierência do 
grupo isopentmil do DMAPíí pata o nitrogênio 6 da adernei na tri 
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^ nh , c cataliwdii pela isapentenil transferase IIPTk O pro- 
dessa reação ê rapidamente 1 convertido à zeatina e outras d- 
V. oihvíninas são sintetizadas nas raízes, em embriões 

tlXll lvM’nvuK'imenio, folhas jovens, frutos e nos tecidos da galha 
L '! fl tí toa ninas são também sintetizadas por bactérias, in- 

í^èmárôdéçs associados às plantas. 
s 1 ' oxidase degrada a d toa nina irreversivelmente e 

, dr desempenhar um papel na regulação dos níveis desse hor- 
f\ ül ^ conjugação das cadeias laterais e de parte da molécula 
Seidenosína com açúcares (geralmente glicose) também podem 
i V-’m pape! na regulação dos níveis de citocinina, atingindo 
U _; ^desse hormônio com papéis distintos, como o transporte. 
Viriiodnitiassâo igual mente inteiam vertidas entre as formas li- 
m nucleosideo e nucleertídeo. 

r a galha da coroa origina-se a partir dos tecidos vegetais infec¬ 
tados pela AgwhacUrium tumejíiciens. A bactéria injeta uma região 
, .r Ldhca de seu plasmídeo Ti, chamada de T-QNA, no Interior da 
lyIuLí vegetal lesionada, e o T-DNA é incorporado no genoma hos- 
pdetm, O T-DNA possui um gene para síntese de citocinina, bem 
como genes para a síntese de auxina, Esses fítoncogenes são ex- 
press-os nas células vegetais, levando á síntese de hoipônios e ã 
proliferação desordenada de células, formando a galha. 

As cifoeimnas são mais abundantes em células jovens em di¬ 
visão nos meristemas da parte aérea e do ápice radiai lar. f : las não 
parecem ser ativamente transportadas pelos tecidos vivos do ve- 
P'd. Ao contrário; são transportadas passivamente a partir das 
raízes ate a parte aérea pelo xi lenta, junto com a água e os sais 
minerais. Contudo, pelo menos em ervilha, a parte aérea pode re¬ 
gular o 11 uso de ci toei nina da raiz. 

Às diocininas participam na regulação de muitos processos 
do vegetal, incluindo a divisão celular, a morfogénese da parte aé¬ 
rea o das raizes, a maturação de cloroplastos, o alongamento celu¬ 
lar e a sonescênda Tanto a citocinina quanto a auxina regulam o 
ddo celular vegetei e são necessárias para a divisão celular. À fun¬ 
ção das citocininas tem sido elucidada por intermédio de sua apli- 
caçtiii exógena, pelo fenótipo de plantas transgênicas que 
^iperexprcssam ritoemijias, como resultado da introdução do gene 
w di- bactéria, e recente mente pelas plantas transgénkas que puv 
uma redução no nível endógeno de ci toei nina, como resulta- 
Joda superexpressão da citocinina oxidas*. 

olein da divisão celular, a razão entre a auxina e a ci toei nina 
yeiermina a diferenciação em raiz ou gema de tecidos vegetais eul- 
lv ™ s: a ^ s texas promovem a formação de raizes e baixas laxas 
promovem a formação de gemas. As citodninas também estão eti- 
;"■ridas na liberação das gemas axilares da dominância apical. 

musgo Fíuiiírin, as citodninas aumentam notavelmente o nii- 
n ' u<l ^ fiemasri estruturas que darão origem ao estágio de de- 

volvimento do gametófito folhoso. 
n ‘ u Mrn preensâo do mecanismo de ação da citoemina está ape- 
ànn ^ Iece pter de citocinina Li identificado em Arubi- 

vj/ í5, j^ 3a proteína transmembrana está relacionada aò sistema 
^^sur histidina qutnase de dois componentes de bactéria. As cito- 
aurneri l ar ft a quantidade de vários rnRNA, Alguns deles 
p fK3 ^ L j f “ S L ^;' rt -^pu- L 'tri primária, similares aos reguladores de res- 
líir ,i J ' Proponentes das bactérias. O mecanismo transdu- 
IldíT- " ia ^ ^REl para a ativação da transcrição dos AKKs 

elementos luimólugus de dois compo- 


Material da Internet 


Tópicos da Internet 

211 Células cultivadas podem adquirir a capacidade de sin¬ 
tetizar citocininas 

É descrito o fenômeno da habituação, por meio do qual 
ratos tornam-se independentes de citocinina. 

21.2 Estrutura de algumas citocininas que ocorrem natu- 
ralmente 

São apresentadas as estruturas de várias citocininas que 
ocorrem naturalmente 

21.3 Vários métodos são utilizados para detectar e identi¬ 
ficar as citocininas 

Ás citocininas podem ser qualificadas usando-se méto¬ 
dos sensíveis imunológicos e físicos. 

21.4 As citocininas estão também presentes em alguns tRNA 
dos animais e plantas 

Adenosinas modificadas, perto da extremidade ¥ do 
antkòdon de alguns tRNA, possuem atividade de cítoci- 
nina, 

21.5 0 plasmídeo Ti e plantas geneticamente modificadas 
São descritos os usos do plasmídeo Ti da Agrobacterium 
na broengenharia. 

21.6 Árvore filogenétka dos genes tPT 

Arabidapsis possui nove diferentes genes IPT r vários dos 
quais formam um dado distinto com sequências de ou¬ 
tros vegetais, 

21.7 A citocinina pode promover o desenvolvimento me¬ 
diado pela \vz 

Ás citocininas podem mtmetízar o efeito da mutação 
def no desenvolvimento docloroplasto e reverter o es- 
tiolamento. 


Ensaio da Internet 

21.1 A citocinina induz a forma e a estrutura em musgos 
São descritos os efeitos das citocininas no desenvolvi¬ 
mento do protonema de musgos. 
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Etileno: o hormônio 
gasoso 


DURANTE 0 SÉCULO XIX, quando o gás produzido pda carvão era u tilizado 
para a iluminação das ruas, foi observado que as árvores próximas às lâmpa¬ 
das perdiam suas folhas de forma mais acentuada qiie as demais, Posterior- 
mente, evidenciou-se que o gás do carvão e o$ poluentes atmosféricos afeta vam 
o crescimento e o desenvolvimento vegetais, tendo o etileno sido identificado 
como um componente ativo do gás de carvão. 

Em 1901, Dmvitry Neljubov, aluno de pós-graduação do Bota nica! Insti Li¬ 
te of St Petersburg, na Rússia, observou que plântulas de erv ilha crescidas no 
escuro, em laboratório, apresentavam sintomas que mais tarde foram denomi¬ 
nados resposta Inpiiu': redução no alongamento do caule, aumento do cresci¬ 
mento lateral (intumesdmento) e crescimento horizontal anormal Quando as 
plantas eram cultivadas ao ai livre, elas recuperavam a morfologia e a taxa de 
crescimento normais. Neljubov identificou o etileno, presente no gás do carvão 
do ambiente do laboratório, como a molécula causadora da resposta, 

A primeira menção que o etileno e um produto natural de tecidos \ egetais 
foi publicada por H. IT Cousins, em 1910, que relatou que "emanações” cios 
laranjas armazenadas em uma câmara causavam o amadurecimento precoce 
das bananas, quando esses gases eram passados por uma câmara contendo os 
frutos, No entanto, visto que as laranjas sintetom relativamente pouco etiJc- 
no em comparação com outros frutos, como maçãs, por exemplo, e provável 
que as laranjas utilizadas por Cousins estivessem infectadas com o fungo Pmfc 
àiihtiu, produtor de grandes quantidades de etileno. Em 1934, R, Gane e colã- 
boradores identificaram quimicamente o etileno como um produto natural do 
metabolismo vegetal, o qual, devido aos seus drásticos efeitos sobre a planta, 
foi classificado como hormônio. 

Durante 25 anos, o etileno não foi reconhecido como um hormônio vege¬ 
tal importante, sobretudo pelo fato de os fisiologistas acreditarem que os seus 
efeitos deviam-se à auxma, o primeiro hormpnio vegetal a ser descoberto (ver 
Capítulo 19), Acreditava-se que a a usina era o principal hormônio vegetal c 
considera va-se que o etileno exercia somente uma insignificante e indireta fun¬ 
ção fisiológica. Os trabalhos com etileno também foram dificultados pela falta 
de técnicas químicas para a sua quantificação* No entanto, após a introdução 
da cromattígráfía gasosa na pesquisa do etileno em 1959, a importância desse 
hormônio foi redescoberla e seu significado fisiológico como regula dor do avi¬ 
amento vegetal reconhecido MJurg e Tliimann, 1959). 
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Neste capítulo. sem descrita iii descoberta da rota bjosjsintélica 
dr 1 etileno e resumidos alguns tios efeitos iiiipm tantes desse hor¬ 
mônio no nascimento c in 1 desenvolvimento vegetais. Nu final do 
capitulo, serão feilíts ch rnsidcrtimões sobre a atuação do etileno em 
níveis celular c molecular 


ESTRUTURA, BIOS5ÍNTESE E DETERMINAÇÃO DA 
QUANTIDADE DE ETILENO 

O etileno pode ser produzido em quase todas as partes dos 
vegetais superiores, embora a taxa de produção dependa do tipo 
de tecido e do estágio de desenvolvimento. Em geral, as regiões 
ineristemáfieaseas regiões dos nos são as mais ativas m síntese de 
etíltntv Contudo, a produção do etileno aumenta também durante 
a abscisão foliar e a senescénda da flor, bem como durante o ama¬ 
durecimento de frutos. Qualquer tipo de lesão pode induzir a bi- 
ossfntese do etileno, assim como o estresse fisiológico provocado 
por inundação, resfriamento, moléstias, temperatura ou estresse 
hídrico. 

Q aminoáeído me bonina é o precursor do etileno e o ACC 
['ácido l-aminocidopropantvl-carboxílico) funciona como um in¬ 
termediário na conversão da metiomna em etileno. Conforme será 
Visto, a rota completa é um ciclo, ocorrendo entre muitos ciclos 
metabólicos que funcionam nas células vegetais. 

As propriedades do etileno são falsamente simples 

13 etileno é a mais simples olefina conhecida (seu peso mole- 
cu lar é 28), sendo mais leve que o ar sob condições fisiológicas: 
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O etileno ê facilmente liberado dos tecidos e se difunde co 
gás através dos espaços intercelulares para o exterior do tecido^A 
concentração do etileno de I U L-' na fase gasosa, a 25 C ror 2 
ponde à concentração de 4,4 x 10-* M do etileno na ágtia ÓevidT 
facilidade na medição, são geralmente utilizadas as (WntrjcU 
do etileno na fase gasosa. 


Uma vez que o gás etileno é perdido dos; tecidos com facilida 
% podendo afetar outros órgãos e tecidos, são utilizados sistemas 
de captura desse hormônio durante o armazenamento de frutos' 
vegetais e flores. O permnnganatu de potássio (KMnO,j é um ab¬ 
sorvente eficiente do etileno e pode reduzir de 250 para 10 pl I ,-i,, 
concentração desse hormônio nos locais de armazenamento de 
maçãs, aumentando o tempo de estocagem de tais frutos. 

Bactérias, fungos e órgãos vegetais produzem etileno 


Mesmo longe das cidades e da poluição do ar provocada pu¬ 
las indústrias, raramente o ambiente está livre do etileno, pois ele 
é produzido pelas plantas e microrganismos. A produção dp etíle¬ 
no nos vegetais é mais elevada nos tecidos senescentese nos frutos 
em amadurecimento (> 1,0 nL g peso fresco" 1 fr') f mas todos © 
órgãos das plantas superiores podem sintetizar esse hormônio. O 
etileno é biologicamente ativo em concentrações muito baixas — 
menos que uma parte por milhão (1 uL L Tem sido registrado 
que a concentração interna do etileno em uma maçã durante o 
amadurecimento é superior a 2,500 uL L U 

bolhas jovens em desenvolvimento produzem mais etileno 
do que folhas completa mente expandidas. As folhas jovens de fei¬ 
joeiro (Plmeohti imiga ris) produzem 0,4 nLg- 1 h comparadas com 
Í),(M nLg -1 h ' das mais velhas. Com poucas exceções, tecidos não- 
se ne scen tes Ifrs lona d as o u in eca n ica m e n te pert u rba d os a u men ta m 
temporariamente várias vezes a sua produção de etileno no perío¬ 
do de 30 minutos, Posteríoimente, os níveis de etileno retomam 
ao normal 

Asgim nospennas e as plantas inferiores, incluindo pteridõfi* 
tas, musgos, briófitas e certas cianobactérias, apresentam a capaci¬ 
dade de produzir etileno. A produção do etileno pelos Junges e 
bactérias contribui significativamente para o teor desse hormônio 
no solo. Certas cepas da bactéria intestinal Esckerichk colf e de le¬ 
veduras (um fungo) produzem grandes quantidades de etileno a 
partir da metioninJ 

In existem evidencias que tecidos sadios de mamíferos produ¬ 
zam etileno nem que este hormônio apresenta-se como um produ¬ 
to metabólico de vertebrados. Contudo, recentemente toi 
descoberto que tanto as esponjas marinhas quanto as célula de ma¬ 
míferas podem responder ao etileno, aumentando a possibilidade 
de que esta molécula gasosa aja como uma molécula sinalizadora 
em células animais (Perovic e cols,, 2001). 
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FfGÜ .,, MK _ Oaminodvidn metionina ê u precursor 
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A, . l, l ', 1 "li Àa ■> qu.il é «bfiud* peta «iwima 
in, ,*> \ iiltim .1 etapa ds rôta, a conversão do 
'2 etifeno. ntvvê»»* oxfSntoeã «taifa#)» 
JÊSS ACC «disse. O grupo CH y S da 
J*L muM é reciclado peta via do ddo de Yang e, 
S conservada P ara a «.rtiouacão da síntese. 

" .. -r convertido em etileno, o ACC pode ser 
£Llta com o W-malonil ACC. AOA = ácido 
^awaoftíoo; AVC = .1 m i nodtósii-vmi i-glicina 
(Mdícon o coís-í VW - ?). 
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A regulação da biossintese determina a atividade 
Bfologica do etileno 

corii ^^ Lr ' 3 ' X " ntos ln V * V(} demonstraram que os tecidos vegetais 
dvarh H ° 1 ^ "Qmigionina em [ 14 C]edleno e que o etileno é de- 
5 j '' p sca rbonos 3 e 4 da metionina (Figura 22 . i l 0 grupo CH 
mj a j n ' na ^ reciclado pelo ciclo de Vang. Sem tal reciclagem, a 
rtK-tiM 3 ^ ^' ertxofre reduzida iria limitar a disponibilidade de 
^tetizàrj 3 6 3 & “ n ^ es<? etileno. À S-adenosíImetionina (AdoMet), 

^ aTt * r rnet ' onina e ^TT J r è um intermediário na rota 
*ddo i e tileno e o precursor imediato deste hormônio é o 

,! ’ a,T| iaocidapn)panO'l'Ctrboxílico (ACC) (ver Figura 222) 
^ {:i ^ evidencia-se em experimentos com plantas 
Í u C|metionina. Sob condições anaerôblcas, 0 etileno 
a partir da 1 ll C|metionína e o ACC marcado foi 
g^Qç-y 0 ll( „' tecido, No entanto, a exposição amjxigênik^ Se/ mji- 
L 4 no. 0 ACC marcado fui rapidamente <onvertido o etileno 


rui presença do oxigénio em vários tecidos vegetais, sugerindo que 
o ACC é o precursor imediato do etileno nas plantas superiores e 
que o oxigénio é necessário para a conversão. 

Fm geral quando o ACC é suplementado de forma exógena 
ao tecido vegetal, a produção do etileno aumenta de maneira subs¬ 
tancial Essa observação indica que a síntese do ACC e em gemi a 
etapa biossmtétiea que limita a produção do etileno nos tecidos 
vegetais. 

A ACC sintase, enzima que catalisa a conversa D do \doMet a 
ACC (ver Figura 22. 1 ), tem sido caracterizada em muitos tipos de 
íecidos de várias plantas. A ACC sintase constitui-se em uma enzi¬ 
ma citüsólica instável. Seu nivtíf e regulado pelo ambiente e por 
fatores internos, biK como teri mentos estresse hídrico, inundação 
c auxina. Feio fato de a ACC sintase estar presenEe em tão baixa 
quantidade nos tecidos vegetais (OáJDOl' . do total de proteínas do 
tomate maduro} e ser muito instável, é difícil purificar essa enzima 
pura as análises bioquímicas (ver Topico 22.1 na interneti 
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A ACC sintasec codificada por membros de uma Limilfa mul- 
ti genica divergente, os quais são dilcrenoajmente regulados por 
vii ri os indolores da biossín lese do eti leito. No tomíStéiiu, poi exí-m- 
p|o' existem pelo menos nove genes para a ACC sinto se, dos quais 
diferentes subgrupos sao induzidos por auxina, /titmitinfo e/ou 
amadurecimento do fruto. 

A ACC oxidase cataliso a Última etapa na síntese do etileno: a 
conversão do ACC em etileno (ver Figura 22.1). Hm tecidos que 
apresentam altas taxas de produção de etiíeno, como frutos em 
amadurecimento, a atividade da ACC oxida se pode ser o fator li- 
nulante na etapa de síntese do etileno, O gene que codifica a ACC 
oxidaso jíi foi clonado {ver Tópico 22.2 na Internet). Assim como 
a ACC sintase, a ACC oxidàse é codificada por uma família mulli- 
genica, que e regulada diferencialmente. Por exemplo, em frutos 
de tomateiro em amadurecimento e flores de petúnia senescentes, 
os níveis de mRNA de um subgrupo de genes para ACC oxkiise 
são bastante elevados; 

A dedução da sequência de aminoã eidos de ACC oxidases 
revelou que essas enzimas pertencem h super família do Fe-7as¬ 
co rbato oxidasç. Tal semelhança sugere que a ACC oxida se deve 
necessitar de l : e ’ H e ascorbato para a sua atividade — uma necessi¬ 
dade que foi confirmada pela análise bioquímica da proteína. A 
baixa quantidade da ACC oxida se e sua necessidade por cof atores, 
presumivelmente, explicam por que a purificação dessa enzima 
confundiu os pesquisadores por tantos anos. 

CfftobofisNio* Os pesquisadores têm estudado o catabolismo do 
etileno pela adição do u QiH a ao tecido vegetal e rastreando os com¬ 
postos radioativos produzidos. O dióxido de carbono, óxido de 
etileno, etileno glícol e a glicose conjugada do etileno gUcol foram 
identificados como produtos de quebras metabólicas. Contudo, 
uma vez que certas olefinas cíclicas, como o 1,4-dcloexadieno, blo¬ 
queiam a quebra do etileno sem inibir a ação do etiíeno, parece 
que o catabolismo do etileno não possui um papel significanto na 
regulação dos níveis deste hormônio (Raskin e Beyer 1989). 

Conjugação. Nem todo o ACC encontrado no tecido ê converti- 
du em etileno. O ACC pode ser convertido a uma forma conjuga¬ 
da, j\- malonil ACC (ver Figura 22.1 ), que não parece ser degradado 
q acumulado no tecido, 

Umu segunda forma conjugada do ACC, o ácido 1-cidopro- 
pano-l-carboxílko C/-L-glutamilamino) (GACC), foi também iden- 
liikadti. A conjugação do ACC pode ter um importante papel no 
controle da biossíntese do etileno, de forma análoga à conjugação 
da auxina e da ritodrdna. 

O estresse ambiental e as auxinas promovem a síntese do 
etileno 

A síntese do etileno é estimulada por vários fatores, incluindo 
0 ! sladl(1 de desenvolvimento, condições ambientais, outros hor- 
monios vegetais e lesões físicas e químicas, A biossíntese do etiie- 
no também varia de maneira circadiana, ocorrendo picos durante 
0 dia e atingindo o mínimo durante a noite.. 

Mmúmcmrnto áe frutos. Quando o fifo amadurece, a taxa 
do ALt. e a biossíntese dt> etileno aumentam. A atividade enzintá- 
Ik.i, tanto Ja AC( oxida se (Figura 22.2) quanto da ACC sintase ê 
aumentada, bem como os níveis de mRNA de subgrupos de genes 
qur codificam cada enzima. Contudo, a aplicação do Aí C em íru- 



FIGURA 22,2 Variação no teor do etileno e de ACC r bem como na 
atividade da ACC oxida se, durante o amadurecimento de frutos. 
Alterações na atividade da ACC oxidase e na concentração do etileno e 
de ACC em maçãs da variedade Golden Delicio lis. Os dados estão 
ploEados em função dos dias após a colheita. O aumento na 
concentração do etileno e de ACC e na atividade da ACC oxidase estão 
estreitamente relacionados ao amadurecimento (B de Yang, 1987). 


tos não-maduros apenas aumenta levemente a produção do etile¬ 
no, indicando que um aumento na atividade da ACC oxida se é -3 
et apa 1 i m s tan te do a m acf u red men to (M cKeon e co Is., i ). 

Produção de etileno induzida por estresse. A síntese de etileno e 
elevada pelas condições de estresse, tais como seca, inundação, 
resfriamento, exposição ao ozônio ou ao ferimento mecânico Em 
todos os casos, o etiíeno é produzido por uma via bíossíntctica 
comum e o aumento na sua produção é o resultado, pelo menos 
em parte, de um aumento na transcrição do mRNA da ACC sinta- 
se. Esse "etileno de estresse" esta envolvido no inicio da resposta 
ao estresse, como a a bscisão foliar, senescénda, regeneração de le¬ 
sões e aumento na resistência a moléstias (ver Capítulo 2 ?). 

Produção de etileno induzida por ãttxim , Fm alguns casos, a 
auxina e o etileno provocam respostas semelhantes nas plantas 
como a indução da floração ein abacaxi e a inibição do akingamen¬ 
to de caules. Tais respostas podem ser devido à capacidade da> 
auxinas em promover a síntese de etileno pelo aumenlO da atn j- 
dade da ACC sintase. Essas observações sugerem que algumâs n?s- 
postas anieriormeme atribuídas à auxina (ácido indol-l-acético ctu 
Al A ) devem-se, na verdade, h produção do etileno em resposta a 
auxina. 
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j. itVS K \ ã 5 ínhbí de proteínas bloqueiam tanto a síntese 
^-''Vmti 1 a do e ti leno induzida pda auxina, indicando que a 
dcÁ^ .^ U * nill m >va proteína ACC promovida causada peta auxi- 
ll U ° mVi uni aumento marcante na produção de etileno. Vários 
ítf " -oditom a ACC sintase foram identificados, cujos ni- 
Jl^^criçâo São elevados apôs a aplicação exógena do AI A, 
K i*áo Liite o aumento na transcrição é. peio menos em parte, 
J De | p aumento na produção de etileno cm resposta ã 

SSfluQi» e cdí " m: Lians e co!s ■ ,992) - 


r i ll0 w im-tmuscridoml da produção de etileno . A produ- 
- f H' criíeno pode também ter uma regulação pôs-transcridonal. 
F i alíüns tec&os a eitoffiia igual mente promove a bi- 

do etileno- Por exemplo, em pi An tuias estioladas de Am- 
a aplicação exógena de dtorinínas provoca o aumento na 
l'i diicão de etileno, resultando em um fenótipo de resposta trípli¬ 
ce fver Figura 215A), . „ , 

Estudos genéticos e moleculares em /Mídfljws tem clemons- 

tiado que as ritodninas aumentam a biossíntese do etiieno pelo 
aumento da estabilidade e/ou atividade de uma isoforma da ACC 
sintase (Vogei e tok, 1998). O domínio carhoxíterminal da isofor- 
m ACC sinta se parece ser o alvo desta regulação posdranscrido- 
na l Coerente com essa idéia, foi demonstrado que o domínio 
carboxitermina! de uma isoforma da ACC sintase do tomateiro é o 
a ]vo de uma fosforílaçào dependente de cálcio (Tatsuki e Mo ri, 
2001 ), 


A produção e a ação do etileno podem ser inibidas 

Inibidores da síntese ou da ação de hormônios são valiosos 
para o estudo das rotas biossintéticas e dos papéis fisiológicos de 
lais substâncias. Os inibidores são sobremaneira úteis nos casos 
êm que ê difícil distinguir entre diferentes hormônios que apre- 
sentám efeitos idênticos nos tecidos vegetais ou quando um hor- 
monio afeta a síntese ou a ação de um outro hormônio. 

Por exemplo, o etileno mimetíza altas concentrações de auxí- 
11 provocando a epinastia (a curvatura das folhas para baixo) e a 
inibição do crescimento do caule. A utilização de inibidores da 
biossintese eda ação do etileno possibilita distinguir entre as ações 
das auxinas è do etileno! Os estudos utilizando inibidores mos- 
trdrn t que o etileno é o agente primário da epinastia e que a auxina 
indiretamente, causando um aumento substancial na produ¬ 
ção do etileno. 


ínlõjifores ri« siutese de etiieno. O amínoetóxi-viml-glicina 
LJ õ ácido amínoxiacêtico IAGA) bloqueiam a conversão 
^ Ad °Meí a ACC (ver Figura 22,1). O AVC e o ADA são conheci- 
‘dores de enzimas que utilizam o co-fator piridoxal fosfa- 
^ J ion cobalto íCo 2- ) é também um inibidor da rota de síntese 
Del á ROí ^ oc l ue anda a conversão do ÀCC em etileno reali/.ada 
P L11 ACC oxida se, a última etapa na biossínfese do etileno. 

íH>d^ 0reS íic< a ^° fldeno, A maioria dos efeitos do etiieno 
J -A '^ r 311 1 agonizada por inibidores espedficos, fons prata tAg') 
P Jcadoscomo nitrato de prata {AgNOd ou como tiossulfatp de 
pilo . são potentes inibidores da ação de etileno A 

dü*| 1 |/- ir ' U ^° ^P°cEíica; a inibição que ela causa não pode ser in- 


U>iH| a _ / . i 

.. P ür nenhum outro íon metálico. 
a , , dLõxidíá de carbono em a I Lis conte 
^ ' n ibe muitos efeitos d 1 1 


.cen trações (entre ne h r U 

i-:i. i i , i ii\dueâo do ama¬ 


durecimento de frutos, embora o CG : seja menos eficiente que o 
Ag-. Esse efeito do tO : tem sídu utilizado nu armazenamento de 
frutos cujo amadurecimento ú retardado sob concentrações eleva¬ 
das de CO : . As altas concentrações de CO necessárias pora a ini¬ 
bição tomam improvável a sua ação como antagonista do etileno 
sob condições naturais. 

O composto volátil taiifsricluoctfSno, mas não ü seu isómero 
as-ddôôctano, é um forte inibidor competitivo da ligação de etile¬ 
no (Sislcr e cols., 1990); considera-se que o fra/ísciclooclano atue 
competindo com o etileno pela ligação ao receptor. Foi recente- 
mente descoberto um novo inibidor, o l-aminocidopropanu 
(MC?!, que age ligando-se irreversivelmente ao receptor de etile¬ 
no (Figura 22.3) [Sísler eSerek, 1997), O MCP representa um extra¬ 
ordinário potencial de uso comercial 

O etileno pode ser medido por cromatografia gasosa 

Historicamente, os bioensaios, utilizados para medir os ní¬ 
veis de etileno baseados na resposta tríplice de plântulas, foram 
substituídos pela cromatografia gasosa. Pequenas quantidade^ 
como cinco partes por bilhão íppb) (5 pL por litro) : de etileno po¬ 
dem ser detectadas e analisadas de um a cinco minutos. 

Em geral, o etileno produzido por um tecido vegetal é acu¬ 
mulado em um frasco selado e a amostra é retirada com uma se¬ 
ringa. A amostra è injetada em uma coluna do croma t ágrafo gasoso 
onde os diferentes gases são separados e detectados por um detec¬ 
tor de chama de ionização. A quantificação do etileno por esse 
método é muito precisa. Recentemenie. um novo método para 
medir o etileno foi desenvolvido; ele utiliza um detector íotoaais- 
ríco a hi<er t passível de detectar pequenas quantidades como 50 
partes por trilhão 150 ppt = 0,05 pL L~ ) de etileno (Voesenek e cols., 
1997). 

EFEITOS DO ETILENO NO DESENVOLVIMENTO E NA 
FISIOLOGIA 

Conforme foi visto, o etileno foi descoberto por seu efeito no 
cresci mento de plãntulas e no amadurecimento de frutos. Tem sido 
demonstrado que o etileno regula várias respostas nos vegetais, 
incluindo a germinação de sementes, a expansão celular, a diferen¬ 
ciação celular, o florescimento, a senescência e a abscisão. Nesta 
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FIGURA 22,3 Inibidores que Muquciam ,i Ilação do etileno ao 
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seção, serão ccmsidelidos, com mais detíiFhes, os doí tos tenotápi- 
cos do efilcno. 

0 etíleno promove o amadurecimento de alguns frutos 

No dia-a-dui, o termo auiütUirtrJmnito de fruto* refere-se a mu- 
danças no fruto que o tomam pronto para ser consumido, Tais 
mudanças incluem característica mente o amolecimento do Troto, 
devido à quebra enzam ática das paredes celulares, ã hidrólise do 
amido, ao acumulo de açucares c ao desaparecimento de ácidos 
orgânicos e de compostos íoiióJicos, incluindo os Uininos, Sob uma 
perspectiva da planta, o amadurecimento do fruto indica que as 
sementes já estão prontas para serem dispersadas. 

Para as sementes cuja dispersa o depende d a ingestão por ani¬ 
mais, fímdurcciimtto e comestibilidade são sinónimos. O brilho co- 
I or i d o d a^ ar toei an i na s e ca ro t enó ides, ffeq ü en te men te ac u n tu I ad os 
na epiderme desses frutos, aumenta a sua v isibilidade. Contudo, 
para sementes que contam com recurso mecânico ou outro qual¬ 
quer para a dispersão, o amadurccimuio do fruto pode resultar na 
desidratação e na abertura. Devido à sua importância na agricul¬ 
tura, a grande maioria dos estudos sobre o amadurecimento de 
frutos tem enfocado frutos comestíveis 

Por muito tempo, o etíleno tem sido reconhecido como o hor¬ 
mônio que acelera o amadurecimento de frutos. A exposição des¬ 
ses frutos ao etíleno apressa os processos relacionados ao 
a m a d u rec t men tc \ sendo q ue u m d rãs ti co a u m ei i to na p ro d uçã o 
de etíleno acompanha o inicio do amadurecimento, No entanto, a 
avaliação de um grande número de frutos tem demonstrado que 
nem todos respondem ao etíleno. 

Todos os frutos que amadurecem em resposta ao etíleno exi¬ 
bem, antes da fase de amadureci mento, um aumento característí- 
cn da respiração, chamado de e I i m a te no -. Tais frutos também 
apresentam um pico na produção de etíleno, imediatamente antes 
do aumento da respiração (Figura 22.4). Visto que o tratamento 
com etíleno induz o fruto a produzir etíleno adicional, essa reação 
ptH e ser descrita corno a u tocata lítíca Maçãs, bananas, abacates e 
tomates são exemplos de frutos climatéricos. 

Em contraste, trutos cítricos e uvas não exibem aumento na 
respiração e na produção do etíleno são chamados de frutos não- 
clirnatencos. Outros exemplos de frutos climatéricos e não clima¬ 
téricos sao apresenta dos .na Tabela 22.1, 

Quando frutos não-maduros e climatéricos são tra iáctos com 
Ü lmC í° do eli màtério é acelerado. Quando frutos não- 
m 2 L " LOi S ?° tratados da mesma forma, a magnitude do au- 
Dl , r ■ * ff’? ° n0 ° corFL ‘ ,ínl fuil í áli da concentração do etíleno, 
etilpnn n. m a T nt0 na " desencade ‘ a a produção endógena do 
etíleno „„ fa ° amadurecim ento. A explicação do papel do 
í® no amadurecimento de frutos climatéricos resultou em 

amadurecimento ^ ^ W VÍSam uniformizar ou retardar » 

JZ*" !' cfeito do etileno exógeno no amadurecimento de 
ut s seja tvdenle, o estabelecimento de uma relação causal en- 

■nais jIímTk^kh et |'N° C 0 ã^dumcimcnlo de frutos « 

OU dl - - 1 S ,f ? bldwes Js ' !( -' ;=sllltese do etíleno (como o AVC) 
OU da aça o do ehleno (como CO., MC' ou AgM têm retardado ou 


V SS P“* * r luto somb substantivo - -muito, frutos 

■ F LU-nuim um cliuiatíno durante ü am^duí^çiii^ttf' — quanlo comc adktivri _ 

SÍSÍ reípiní ® tt " i 



Dias após a colheita 


FIGURA 22.4 Produção de etíleno e respiração. O amadurecimento 
em banana é caracterizado por um aumento climatérico na taxa de 
respiração, conforme evidenciado pelo aumento na produção de CO? 0 
aumento climatérico na produção de etíleno precede o aumento na 
produção de CO? r sugerindo que o etíleno é o hormônio que desencadeia 
o processo de amadurecimento íBurg e Burg, 1965). 


mesmo evitado o amadurecimento. Entretanto, a demonstração 
definitiva sobre a necessidade do etíleno para o amadurecimento 
de frutos foi fornecida por experimentos nos quais a bíossintese 
desse hormônio foi bloqueada pela expressão de uma versão ante 
senso da ACC sintase ou da ACC oxidase em plantas traxisgênicas 
de tomateiro (ver Tópico 223 na Internet). A eliminação da bios- 
síntese do etíleno nesses tomateiros transgénicos bloqueia com¬ 
pleta me n te o am adureci men to dos fru tos, sen d o o a m ad u rec i men to 
restaurado pela aplicação exógena de etíleno (Oellere coís,, 1991). 

Outras demonstrações da necessidade do etíleno para o a ma¬ 
dure d men to de frutos vêm da analise da mutação nmr-ripv iem 
português, nimcamüduro) em tomateiro. Conforme o nome indi¬ 
ca, essa mutação bloqueia completa mente o amadureci men to dos 


TABELA 223 

Frutos climatéricos e não-climatéricos 


Climatéricos 

Não -climatéricos 

Maçã 

Pimenta doce 

Abacate 

Cereja 

Banana 

Citros 

Melão 

Abacaxi 

QuerimoFia 

Feijão de corda 

Figo 

Morango 

Manga 

Melancia 

Azeitona 

Uva 

Pêssego 


Pera 


Caqui 


Ameixa 


Tomate 
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\o tomateiro* An á lises moleculares revelaram que o tiever- 

tl uma mu tação de um receptor do eti leno que confe- 

• r - :V 1 \\odade iJe li^oção com esse hormônio íLanahnn e cols., 

*M4V'TíiiS experimentos forneceram uma prova evidente do pa- 

* j . no amadurecimento de frutos e abriram as portas 

P 1 ’ ^ ^ niin ipulaçãn do amadurecimento por meto da biotecno- 
para 

■ "’| n . oma K-jro tém sido identificados vários genes altamente 
durante o amadurecimento (Cray e cols,, 1994), Duran- 
inia duredmento do tomate, o amolecimento do fruto é o re- 
k ir niVi J L i hidrólise da parede celular e a mudança do verde para 
fvemieUio ocorre em consequência da perda da clorofila c da síiv 
iese ü 0 pigmento carofenóide licopeno. Ao mesmo tempo, são pro- 
duridof Ò5 componentes do aroma e do sabor. 

1 " \ná lises do mRNJA de frutos de tomateiros tipo selvagem e 
.k plantes geneticamente modificadas para a deficiência em etile- 
rn re v(fjarain que a expressão genica durante o amadurecimento e 
regulada por pelo menos duas rotas independentes: 

í Uma rola dependente do etileno inclui genes envolvidos com a 
bíossíntese do lícopeno e do aroma, do metabolismo respira¬ 
tório e da ACC sintase. 

2 Utttíi rate de desenvolvimento independente do eliktm inclui genes 
que codificam a ACC oxidase e dorofílasc. 

Assim, nem todos os processos associados ao amadurecimen¬ 
to em tomate são dependentes do etileno. 


A epinastia da folha ocorre quando o ACC das raizes é 
transportado para a parte aérea 


A curvatura das folhas para baixo, que ocorre quando o lado 
superior (adaxialj do pecíolo cresce mais rápido do que o lado in¬ 
terior íabaxial), é chamado de epinastia (Figura 22.5B). O etileno e 
asaltás concentrações de auxina induzem a epinastia e, atualmen¬ 
te, está confirmado que a auxina age indireta mente peia indução 
da produção doetileno, Conforme será discutido posteriormenté 
Tteste capitulo, várias condições de estresse, como o estresse salino 
m a infecção por patúgenos, aumentam a produção de eti leno e 
aduzem a epinastia, Não se conhece a função fisiológica dessa 
aposta. 


tomateiro e em outras dicotikdôneas, a inundação (en- 
dtircamento) ou as condições anaeróbicas no entorno das raízes 
Acentuam a síntese de etileno na parte aérea, levando à resposta 
^pinasKci), Uma ve/, que tal estresse ambiental é percebido pelas 
J ul ^ J>t ' a cespi>sta é exibida nas partes aéreas, um sinal deve ser 
jnspurtado a partir das raízes até as partes aéreas, Esse sinal é o 
C, que é o precursor imediato do etileno, Foi constatado que os 
do ACC aumentam significativamente na seiva do xíiema, 
do tomateiro serem inundadas por um a dois dias 
- IBradford e Yang, 1980), 

m ■ ■ >l ' 3cio ao preenchimento dos espaços aéreos do solo pela água 

rr * ai>LÍ1 difusão do Cp na água, a concentração do oxigénio ao 
Pu d" ^ ra * zei inundadas diminui drasticamente. O aumento na 
fdiii ^ P ar ^ sei causado pelo acúmulo do ACC nas 
ftji condições anaeróbicas, pois a conversão do ACC em 
n tm ! nec< ís$ita de oxigênio (ver Figura 22 11. U ACC acumulado 
Cm a nau ro-b tose é transportado para as pn rte> aéreas por 
W\\ a Correri te de transpiração, onde ele c rapidamente conver- 

1 etilena 


O etileno induz a expansão lateral de células 

Em conce 11 1 rações ac i in a de EJ, 1 }i 1 to 1 , o c ti leno a 11 era o p a - 
d rã o de crescimento de plãntulas pela redução da laxa de alonga¬ 
mento c d u mento da expansão lateral, levando ao intumesci mento 
da região imediatamente abaixo do gancho plumular. lais. efeitos 
do etileno são comuns no crescimento da parte a área de muitas 
d i cot 1 1 ed òn ea s r const i tui nd o u m el c ?m cn to d a re s post a tríplice, lim 
ArMep+is, a resposta tríplice consisto na inibição e no intumesci- 
mento do hipocótilo, na inibição do alongamento da raiz e no au¬ 
mento exagerado do gancho plumular (Figura 22.7). 

Conforme discutido no Capítulo 3 5, o direciona mérito da ex¬ 
pansão da célula vegetal é determinado pela orientação das niicro- 
fibrüas de celulose da parede celular. As microfibrilas transversais 
reforçam a parede celular nas direções laterais, de forma que a pres¬ 
são de turgor é dirigida para o alongamento celular A orientação 
dás microfib ritos, por sua vez, é determinada pela orientação do 
a rran jo co r ti ca t d os micro t ú b u los nt i ci Eo p I a sm ã o ui ica I (p eri fér i- 
co), No arranjo típico das células vegetais em alongamento, os nu- 
crotúbulos corticais estão organizados transversa lmen te, dando 
origem ao arranjo transversal das microfibrilas de celulose, 

Durante a resposta tríplice das plântulas ao etileno, o padrão 
transversal de alinhamento dos microtúbulos é desorganizado e 
alterado para uma orientação longitudinal. Esta mudança de 90 
na orientação dos microtúbulos leva a uma deposição paralela das 
microfibrilas de celulose, O novo depósito da parede e reforçado 
mais na direção longitudinal do que na direção transversal, pro¬ 
movendo a expansão lateral em vez do alongamento. 

Como os micro tributos mudam de uma orientação para a ou¬ 
tra? Para estudar tal fenômeno, células epidérmicas de ervilha (Pf- 
sum sotimun) foram injetadas com proteínas de micro tributos, a 
tubuhna, as quais possuíam um corante fluorescente covaknte- 
mente ligado. A "marca' fluorescente nào interfere na poiimeriza- 
ção dos micro tubi. dos O procedimento permitiu aos pesquisadores 
monitorar a construção dos microtúbulos em células vivas utili¬ 
zando mie rosco pi a con focal, o qual pode focalizar em diferentes 
planos da célula. 

Foi descoberto que os mícrotiíbulos não se reorientam a par¬ 
tir do sentido transversal para o longitudinal pela despoli menza- 
ção completa dos microtúbulos transversais, seguida pela 
repolimerização de um novo arranjo longitudinal de mi ao tribu¬ 
tos. Em vez disso, ocorre o aumento do número de microtúbulos 
nãoalinhiidos transversal mente, que surgem em uma posição es¬ 
pecifica t Figura 22 b}. Em seguida, os microtubulo^ adjacentes ado¬ 
tam o novo alinhamento, sendo que, em um determinado estágio, 
diferentes alinhamentos coexistem antes que seja adotada uma 
orientação longitudinal uniforme (Yung e culs., 1994). Embora as 
reorientações observadas neste estudo fossem mais espontâneas 
do que induzidas pelo etileno, presume-se que a neorientação dos 
microtúbulos induzida pelo etileno ocorra por um mecanismo se¬ 
melhante. 

Os ganchos plumuJares de plãntulas cultivadas no escuro 
são mantidos pela produção de etileno 

As plãntulas estioladas de dicutílcdoinus são em geral i arai 
U-rí/adas pur um pronunciado gancho, localizado imediata mente 
abaixo do ápice da parte aérea (ver Figura 22.7). Fal lorma lÍv gan 
chü lacilita a passagem da plánlula através do solo, proteg o-! ■ .■ 
d el i cad u n ie ristem a a p ica 1 







FIGURA 225 Alguns efeitos fisiológicos do etileno sobre tecidos 
vegeta em diferentes estádios de desenvolvimento. ( A ) Resposta 
tríplice de plânluhs estioladas dc ervilha. Piántulas de ervilha, com seis 
dias, foram trai adas com 10 ppm (partes por milhão) de elifono (direita) 
oi] mantidas sem tratamento (esquerda) As plãntuJas tratadas 
apresentaram uma expansão radial, inibição do alongamento do 
epicdtiio e um crescimento horizontal do epicótilo fdiagra vi tropismo). 
(ti.i A epmastia r ou curvatura para baixo, de folhas de tomateiro (direita) 
e provocada pelo tratamento com etileno. Aepínastia ocorre quando as 
células do lado superior do pedolo crescem mais rápido que as células 
u tu a do mforior. [Q Inibição da senescénda de flores pela inibição da 
a çao oo eti leno ■ As flores de cravo foram mantidas em água deiomzada 
por 14 dias com (esquerda) ou sem ('direita) tiossuifato de prata (TSP) 
um potente inibidor da ação do etileno O bloqueio do etileno resulta em 
uma marcante mibição da meatériáã floral. (D) O etileno promove a 
f Prios radiculares (ver Giussariu) em plãntulas de alface. 

^ I ^ de dois dias foram tratadas com ar (esquerda) ou 10 ppm de 
^no ldireita^^r 24 horas, antes da foto ter sido obtida Observe a 

“ rad,CL,lan?5i nas P lántula * atadas com etileno (A e B 
cedidas por S. Gepstem; C de Reid, 1995, cedida por M. Reid D de 
Abelese cols. 1992, adida por F Abete) 


Assim como na eplnastia, a formação e a manutenção do gare 

, P “ mijla í I esultam dt ' um crescimento assimétrico induzido 
PuIli etileno. A forma fechada do gancho deve-se a um rápido aíun- 

gamenlu do lado externo do caule, comparado com o lado interno 
l r uand . ü " ef cho plumular é exposto à luz branca., ele abre em 
decorrência do aumento na taxa de alongamento do lado interno. 



igualando as taxas de crescimento de ambos us Judos. Os aspectos 
relativos ao movimento mecânico de crescimento do gancho (i- é, 
a manutenção da forma de gancho ao longo do tempo) foram dis¬ 
cutidos no Capítulo 16. 

A Juz vermelha induz a abertura do gancho plumular ea luz 
vermelho-distante reverte o efeito d,a primeiro, indicando que " 
Ntocromo é o fotorreceptor envolvido no processo (ver Capitulo 
17). Existe uma estreita interação entre o ritocromo e o etileno no 
controle da abertura do gancho. O etileno, produzido pelo tecido 
do gancho, mantido no escuro, inibe o alongamento das eéiulus do 
lado interno. A luz vermelha inibe a formação do etileno, promo¬ 
vendo o crescimento do lado interno e causando a abertura do 
gancho. 

O mutante auxjnarinsensive] turl e o tratamento de planta 
selvagens com NPA (ácido J-N-naftilftaJâmicoK um inibidor do 
transporte polar da auxina, bloqueiam a formação do gancho plu¬ 
mular em Àrabidopsis. Estes e outros resultados indicam um papel 
da auxina na manutenção da estrutura do gancho A taxa de cres¬ 
cimento mais rápido do lado externo, em relação ao tecido ínter- 
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fjGURA 22.6 Variarão na quantidade de ACC na seiva do xilema e a 
produção do etileno em peaolos, após a inundação de plantas de 
tomateiro. O ACC é sintetizado nas raízes, porém é lentamente 
convertido em etileno sob condições araeróbieas da inundação. Q ACC 
é transportado via vtlema para a parte aérea, onde é convertido em 
ÈliJcno. 0 etileno gasoso não pode ser transportado, de modo que 
geraJmente afeta o tecido próximo ao local onde foi produzido. O ACC, 
pmirsor do etileno, é transportado e pode produzir etileno longe do 
local onde foi sintetizado (Bradtord e Yang, 1980). 


FIGURA 22.7 A nespos ta tríplice em 4mfú/■ y^ís, Ptánliilas e$tioladas 
de três dias, crescidas na presença (direita) ou ausência (esquerda) de 10 
ppm de etileno. Observe o encurtamento do hipocótilo, a redução do 
alongamento da raiz o o aumento da curvatura do gancho plumular que 
resulta da presença de etileno. 



no., podería indicar um gradiente de etileno dependente da auxi- 
hü, análogo ao gradiente de auxina que se desenvolve durante a 
curvatura fototrópica (ver Capitulo 19), 

roi identificado em Arab/rftfpsfs um gene necessário à forma- 
\à[i do gancho, HOOKLESSj’ (assim chamado devido à mutação 
ntste gene resultar em plãntulas sem o gancho) (Lehman e eols., 
interrupção desse gene altera severamente o padrão de 
opressão dos genes que respondem á auxina, Quando o gene é 
superexpresso em Ahibidopús, ocorre a formação constitutiva do 
na presença da luz. Q HOOKLES5Í codifica a N- 
«ccítil transferase que regula hipoteticamente — por um mecanis- 
mu desconhecido — a distribuição diferencial da auxina sob 
lí1 u \ão do etileno no gancho 


O etileno quebra a dormência de gemas e sementes em 
algumas espécies 

As sementes que não germinam sob condições normais (água, 
oxigênio e temperatura adequadas para â germinação.) são chama¬ 
das de dormentes (ver Capítulo 23). O etileno apresenta a capaci¬ 
dade de quebrar a dormência e iniciar a germinação em algumas 


." ' 22 .8 ReorierUaçõo dos micro.lúbulos, de transversal para vertical, em 
d,j . do caule de ervilha, em resposta ao ferimento. Uma célula viva 

^ ^^injetada com roda mina conjugada a tubulina, que foi 
5 P-rtjy " 11 1 ^ ^Cfoiúbulos da planta. Uma série de tempos de 

atnt nte seis minutos de intervalo mostra es microtUbtilós eurticais sendo 
p à ' n ' a< ^ 0â de uma rede transvvisaI para ublíqua/loiigifud ina I A reorientá ção 
tf!, tnv olver osurgimenlu d*- um novo conjunto "discordante" de micfoiubulus 
d<, Sf nüVa direção, concomitanlemente com p desaparecimento de microtúbulos 
n atnervto anterior (Yuan u ;; ■!■ 1994. fotografia cedida por t L loydl. 
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espécies, como nos cereais. Além desse efeito na dormência, o éfi- 
leno aumenta a taxa de germinação dè sementes de várias espé¬ 
cies, No amendoim f Amcíiis hypagacft), existe uma estreita correla¬ 
ção entre a produção de etileno e a germinação. O etiJeno pode 
também quebrar a dormência cie gemas, sendo algumas vezes uti¬ 
lizado para promover o crescimento de gemas em batata e em ou- 
tros tu bei cu los. 


utilizado comerciaImenfc- para a sincronização do estabeleciine 
do fruto em plantas de abacaxi. O florescimento de outras 
cies, como na manga, è também iniciado pelo etileno. Hm piam-'" 
que possuem flores femininas e masculinas separadas (esuVv 
monórcas), o etileno pode alterar o sexo das flores em deseTivo?^ 
mento (ver Capitulo 24). A promoção da formação de flores fe r*?" 
ninas em pepino é um exemplo desse efeito. 


0 etileno promove o alongamento de espécies vegetais 
aquáticas submersas 

Embora geralmente seja considerado como um inibidor do 
alongamento do caule, o etileno é capaz de promover o alonga¬ 
mento do caule e do pedo lo de várias plantas aquáticas submersas 
ou pardalmente submersas, incluindo as dicotiledóneas Ranuiiat- 
lit s swleratiK, Niftfíplmics peUatfí e Cflllitrichc phlycnrpn, além da pte- 
ridúíita Regtidlitihnu diphfüum. Um outro importante exemplo 
agrícola é o arroz irrigado ( ver Capítulo 20). 

Nessas espécies, a submersão induz o rápido alongamento 
dos entrenós e dos pecíolos, o que permite às folhas ou aos ramos 
superiores permanecerem acima da água. O tratamento com eti le¬ 
no mimdüa o efeito da submersão. 

O crescimento de pJantas submersas ocorre dev ido ao aumento 
do etileno nos tecidos. Na ausência do 0 2 ocorre a diminuição da 
síntese de etileno, mas a perda de etileno por difusão é retardada 
sob a água. Quantidades suficientes de oxigênio para o crescimen¬ 
to e para a síntese de etileno nas parles submersas são cm geral 
fornecidas peb tecido do aerénquima. 

Uomo Ioi visto no Capitulo 20, o etileno estimula o alonga¬ 
mento dos entrenós do arroz irrigado, peio aumento da gtberelina 
e a sensibilidade a este hormônio nas células do meristema inter¬ 
calar. O aumento na sensibilidade ao GA (ácido giberélico) nessas 
células, em resposta ao etileno, deve-se à diminuição do nível do 
ácido abscísíco (ABA), um potente antagonista do GA. 


O ettleno promove a formação de raízes e de pêlos 
radituíares 


Oehleno e capaz de induzir a formação de raizes adverttfe 
™ ,olhas - caules ' Pedúnculo floral e mesmo em outras raízes, 
etileno tem sido também considerado como um regulador posil 

radiculares em várias espécies (ver Fig 
a , *a ] ^elaçao tem sido mais bem estudada em Ambidopsi 

na qual os pelos radiculares normalmente estão focalizados n< 

tíis LwíeT C ?n q r rect ’ brcm Uma iMPentre as células co 
ticais sub|acentes (Dolan e cols., 1994 ). 

em r ^- ratZes trat ‘ lda j í eonl eÚleno, os pêlos extras são formadr 
em regiões anormais da epiderme, i. é, células diferenciadas ei 
pelos radiculares que nao recobrem a junção das células cortiea 

SET? • T l A,pl ““ ,l “ 

wdores de ettleno (como o Ag.), como mutantes iroenslve 

SSsg te* mM mis 

4 f ^ leno, lais observações sugerem mie o etiJen 
2r° Um R ' SUladÜr p0sitiv ° na dlfwen ^o A pêlos rod 


0 etileno induz a floração na família do abacaxi 

Embora o elileno iniba o florescimento em mui tas espécie 
tle mdm * üota ^° no e em espécies relacionadas .Und 


O etileno aumenta a taxa de senescência foliar 

Conforme descrito no Capítulo 16, a senescência é um proc - 
so geneticamente programado que afeta todos os tecidos do veg^ 
tal. Várias evidencias fisiológicas sustentam o papel doetüeno ê 
das ci toem mas no controle da senescência foliar. 

* As aplicações exógenas de etileno ou do ACC (o precursor de 
etileno) aceleram a senescência foliar, enquanto o tratamento 
com citücimnas exógenas retarda a senescência foliar (ver Ca¬ 
pítulo 21). 

* O aumento na produção do etileno está associado á perda da 
clorofila e o desaparecimento gradual da cor, que são aspec¬ 
tos característicos da senescência das folhas t? flores (ver Figu¬ 
ra 22.5C); tem sido constatada uma correlação inversa entre 
os níveis de cítodnina nas folhas e o início da senescência, 

* Os inibidores da síntese do etileno (como AVG ou Co 2 *) e da 
ação (como Ag- ou CO : I retardam a senescência foliar, 

Todos estes estudos fisiológicos sugerem que a senescência ê 
regulada pelo balanço de etileno e de dtociina. Além disso, o ácido 
abscísico (ÀBA) tem sido envolv ido no controle da senescência, foli¬ 
ar, O papel do ABA na senescência será discutido no Capítulo 23, 

Senescência no mutante paru etileno. As evidencias diretas do 
envolvimento do etileno na regulação da senescência foliar vêm 
dos estudos genéticos em Ambidopsis. Como será discutido mais 
adiante, vários mutantes com resposta modificada ao etileno fêm 
sido identificados, O bioensaio empregado para identificar estes 
mutantes foi u teste da resposta tríplice, no qual o etileno inibe 
significa ti va mente o alongainênto dos hipocótüos de piá n tu las c 
promove a expansão lateral. 

O mutante etileno insensível, como o etrJ fríileno resistente í )e 
o eml (etileno iVisensívei 2) foram identificados pela sua deficiência 
em responder ao etileno (como será apresentado mais adiante)- 0 
mutante rí rí é incapaz de perceber o sinal do etileno de\ ido á muta¬ 
ção no gene que codifica a proteína receptora de etileno; o mutante 
èúí2 bloqueia a última etapa na rota de transdução de sínaf. 

Coerente com o papel do etileno na senescência foliar, tanto o 
mutante tfrl quanto o ébil foram afetados não apenas durante o* 
estádios iniciais da germinação, mas ao longo do ciclo de vicU 
incluindo a senescência (Zacarias e Reid, 1990; Hensei e çoísi, W v 
Grbic e Bleecker, 1995). Os.mutantes para etileno mantiveram a 
clorofila e outros componentes do cJoroplasto por períodos mai> 
longos do que os tipos não-mu Jantes. No entanto, devido ao tem¬ 
po de vida total desses mutantes ter aumentado somente v u alem 
daquele observado para o tipo nãomutante. o etileno parece agu 
mais no aumento da ia.xa de senescência do que como um inicia¬ 
dor do processo de senescência. 

O uso tia engenharia genética para provar a seuescênaü. Unia 
outra abordagem genética muito útil que fornece evidência direta 
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. i- „-in do corteis) especifito(s) é baseada nas plantas transgèni 

L |,1 |UfM° Ut &«■ T . , _Jjf£LÍri|-s_JUS«. ««,*!* 




p r me jo da tecnologia tía engehliáTia genética, foram confir- 
cioí tanto os papéis do etí leno quanto das cítocininas na 
íi.i flC ão da senescéncia foliar. 

aS Vma maneira de impedir a expressão de um. gene o traigfor- 
, pjânlp com o DNA anti-senso, que consiste do gene de inte- 
orientação inversa em relação ao promotor, Quando o 
■5:^ti-senso é transcrito, o mRNA anti-senso resultante é com- 
níetíientar ao mRNA senso e híbridizará com este último. Visto 
F J um RN A dupla fita é rapidamente degradado na célula, o efei- 
t do gene anti-senso é esgotar o mRNA senso da célula. 

Plantas transgénicas que expressam versões anti-senso de ge- 
nes que cedi ficam enzimas da via bíossintéHca do fitiieno, tais como 
J Vc sintas? e a ACC oxidase, podem sintetizar o etileno somen- 
( ' m n íveis muito baixos. Coerente com o papel do etileno na 
senescéncia, tais mutante anti-senso têm exibido atraso na senes- 
cencia foliar, bem como no amadurecimento de frulos no tomatei¬ 
ro (ver Tópico 22.1 na Internet). 


A função do etileno nas respostas de defesa é complexa 

As infecções de patógenos e as doenças ocorrerão somente se 
interações entre o hospedeiro e o palógeno forem geneticamen¬ 
te compatíveis. No entanto, a produção de etileno em geral au¬ 
menta cm resposta ao ataque do patõgeno, tanto nas interações 
compatíveis (i. e, patogênicas) quanto nas ti ao-compatíveis fnio- 
patogénicas); 

A descoberta de mutantes etileno-insensíveis 


e bk^uímicamcnté diferenciadas durante o desenvolvimento do 
d rgão. O enfraqueri me n to d as pa redes celulares na camada de 
ab k isa o d epend e de en /imas qi te degrad a m a pa m I o co Ui I a r, c< >mt i 
a célula se e a poligalacturonase (Figura 22.9). 

A capacidade do gás etileno em causar desfolha cão em árvo¬ 
res de bétula e apresentada na Figura 2110. A arvore do tipo selva¬ 
gem à esquerda perdeu todas as folhas. A árvore à direita foi 
transformada com um gene de Amírfftops/s para o receptor de etile¬ 
no ETRl-1, o qual possuí uma mutação dominante (discutido na 
próxima seção), Essa árvore é incapaz de responder ao etileno e 
não perde suas fornas após o tratamento com tal hormônio, 

O etileno parece ser o principal regulador do processo de abs- 
cisão, com a auxina agindo como um supressor do efeito do etile¬ 
no (ver Capitulo 19), Entretanto, concentrações supra-ótimas de 
atixtna estimulam a produção de etileno, o que tem levado o uso 
de análogos de auxina como desfolhantes. For exemplo, o 2,4,5-T, 
ingrediente ativo no agente laranja, foi amplamente utilizado como 
desfolha n te durante a guerra do Vietnã. Sua ação está baseada na 
capacidade de aumentar a síntese de etileno, estimulando, assim, 
a absdsáo foliar. 

Um modelo para o controle hormonal dá absdsáo foliar des¬ 
creve o processo em três fases distintas e sequenciais (Figura 22.11) 
(Rei d, 1995): 


tem permitido avaliar a função do etileno na res- 
P iKta a vários patógenos. A idéia que surge é que 
o envolvimento ôo etileno na patogènese e com¬ 
plexo e depende da interação particular hospe- 
deiro-patógeno- Por exemplo, o bloqueio da 
resposta do etileno não afeia a resposta de resis¬ 
tência a bactéria Pwmíiwoms em Arabidopsis ou 
ão vírus do mosaico no tabaco. Entretanto, nas 
interações compatíveis desses patógenos e hos¬ 
pedeiros, a eliminação da sensibilidade ao etileno 
wita o desenvolvimento do sintoma da doença, 
ainda que o crescimento do patógeno não seja afe¬ 
ta do. 

I 'nr outro lado, o etileno, em combinação com 
11 ácidi .1 jasmunico (ver Capítulo H), é necessário 
para a ativação de diversos genes de defesa da 
planla. Além disso, o tabaco c a ArflliidopiüS mu- 
etileno-insensiveis tomam-se suscetíveis a 
vários tungos necrolTÓficos patogênicos de solo 
' qur destroem as células), que não são em geral 
paUtgenos vegetais. Assim, o etileno parece estar 
envolvido na resposta de resistência a alguns pa- 
tugenoâj mas não de outros. 

A bíossíntese de etileno na zona de 
d bscisão ê regulada pela auxina 



A queda de folhas, frutos, flores o outfüS óf- 
v °^tais é denominada absdsão (ver Tópico 
^ na Internet), cuja ocorrência dá-se em ca¬ 
gadas específica de células, chamadas de cama- 
as ^ ^b sei são, as quai st- loriumi ji lotlológii a 


FIGURA 22.9 Durante a lurmaçãu da camada dv aksaísau, neste caso formada em 
(/«pfieus, duas ou três fileiras de células na zona do abscísão (,-Y) sutrern degradação da 
parede celular, devido a uni au mento das enzimas que hidmlisn» a parede (H). 
l írütQplaatQS resultantes arredondam-se e aumentam em volume, separando as células 
traque,!! - e fíi ilitandn a separação da folha do caule (SeMnn e cok. 1984). 
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FIGURA 22.10 Efeito dt s v ti leno rw a bsc i sã n de bét li In i Bei uh f wtdu/a ). 
A planta a esquerda é o tipo selvagem, A planta h direita foi 
transformada com a versão mutante do receptor déetilenode 
Arabidopsis, ETRUU Áexpnessão deste gene estava sob controle 
transcrieionaJ de seu próprio promotor Uma das características dessa 
arvom mutante é que elas não perdem as folhas quando fumegadas por 
três dias com 50 ppm de etileno. 


1. Fase de manufeução th folha. Antes da percepção de qual 
sinal (interno ou externo), que inicie o processo de absossIT 
folha permanece sadia e completamente funcional na p| a L* 
Um gradiente de auxina da lamina foliar para o caule 
tem a zona de absdsão em um estado insensível 

2, Fase dc indução th queda, Uma redução ou reversão nu » i- 
ente de auxina da folha, normalmente associado à sen^cé 
cia foliar, toma a zona de absdsão sensível ao etíleno n' 
tratamentos que aumentam a flnescência foliar podem nr 

mover .1 absdsão por interferir na síntese e/ou transporte t ’ 
auxina na folha, r e 

\ Fase dc queda As células sensibilizadas na zona de abscisv- 
respondem a baixas concentrações de etíleno endógeno sinte 
tizando e secretando celulase e outras enzimas de deerada- 
çao da parede celular, resultando na queda. 

Üurantç a fase inicial de manutenção da folha, a auxina das 
folhas evita a absdsio, ao manter as células da zona de absdslo 
em um estado insensível ao etíleno. E fato jã conhecido que a "re¬ 
moção da lâmina foliar (o local de produção da auxina) promove a 
absdsao do peciolo, A aplicação de auxina exógena ao peciolo, do 
quaf a lâmina foliar foi removida, retarda o processo de abscisãa 
Entretanto, a aplicação de auxina na região próxima a zona de abv 
dsão (i. é, a região mais próxima do peciolo) acelera efetivamente o 
processo de absdsão, Esses resultados indicam que nãoéa quanti¬ 
dade absoluta de auxina na zona de absdsão, mas o gradiente de 
auxina que controla a sensibilidade dessas células ao etileno. 

Na fase de indução da queda, a quantidade de auxina de uma 
tolha diminuí e os níveis de etíleno aumentam, O etíleno parece 
diminuira atividade da auxina tanto pela redução d c sua síntese e 
transporte quanto pelo aumento de sua destruição, A redução na 



Separação na camada 
digerida 

Amarelecido 


fase de manutenção da tolha 

O alto nível de auxina na íolha 
toduz a ysn^biiitiarJe cia /ona 
,,J e ah s cr, ao ao eUonu ? oyii.a 
a queda da folha 


Fase do indução da queda 

A diminuição da auxina na folha 
aumon ia a produção de eliteno e 
a sensibilidade da zona de absdslo, 
que desencadeia a fase de queda. 


Fase de queda 

Síntese de enzimas que hidroNsam 
os polissacafídeos da parede ce lufar, 
resultando na reparação das células 
e na absdslo da tolha 


a fase oe queda o na absdsão da folha 

FIÔUR.A 22 11 ViKftu .*■ i 

diminui .■,. de ntilenu ii.rl,!h -P * j W ^®** < **, l1UK * na « do etiienu durante a ikcUo foliar. Na fase de indução da queda, o níwl de auldjRa 

- .umunu ia, s mudanças nr, balanço hormonais aumentam o Mmsibihdadc das celutas-alvo ao etíleno (Morgan, 1*84). 
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■-en tração de auxino livre aumenta a resposta de células-alvo 
^ vificus ao e ti leno A fase de quetia é earaeter^ada pela índu- 
^ 11 ^ eenes que codificam enzimas hidrolítilis específicas de po- 

S'.wrTdfW i- protemas da parede celular _ 

Vl . t q lt lix nk i ', loca ] i zad as na zon a de absc i sao, st n te h za ni cl- 
i outras enzimas que degradam polissacarfdeos e as secre- 
w \ [U p tire de celular, por meio de vesículas secretoras derivadas 
tiGolfii- 1 A c * essas enzimas leva ao afrouxamento da parede 
celular, a separação das células e â abscisão 


0 etiieno possui importantes usos comerciais 

Visfo que o etiieno regula tantos processos fisiológicos dc de¬ 
senvolvimento vegetal, ele é um dos hormônios mais utilizados 
na agricultura. Asauxinas e o ACC podem desencadear a síntese 
natural de etiieno, sendo em diversos casos usadas na prática da 
agricultura. Devido ã sua alta taxa de difusão, é muito difícil apli¬ 
car o etiieno no campo sob forma de gás, mas tal limitação pode 
ser superada se um composto que libere o etiieno for utilizado. O 
composto mais amplamente utilizado é o etefon, ou ácido 2-clora- 
ehlíosfônico, descoberto na década de 1960 e conhecido por vários 
nomes comerciais, como eftvL por exemplo. 

O etefon, aspergido em solução aquosa, é rapidamente absor¬ 
vido e transportado no interior do vegetal, Ele libera lentamente o 
etiieno por meio de uma reação química, permitindo que o hor¬ 
mônio exerça seus efeitos. 

O etefon acelera o amadurecimento de frutos da macieira e 
do tomateiro e reduz a cor verde em citros, sincroniza a floração e 
o estabelecimento de frutos em plantas de abacaxi e acelera a abs- 
cisão de flores e frutos. Ele pode ser utilizado para induzir o rateio 
de frutos ou a queda de frutos no algodoeiro, na cerejeira e na 
nogueira. É utilizado também para promover a expressão do sexo 
feminino em pepino, impedindo a autopolinizaçao e aumentando 
a produção, para inibir o crescimento terminal de algumas plan¬ 
ta ^ a fim de promover o crescimento lateral e compactar o pedún¬ 
culo floral. 

Câmaras de cstocagem desenvolvidas para inibir a produção 
de etiieno e promovera preservação de frutos possuem uma atmos¬ 
fera controlada de baixa concentração de 0 2 e baixa temperatura, 
que inibe a biossíntese do etiieno. Uma concentração relativamente 
alia de CO: (3 a 5%) impede a ação do etiieno como promotor do 
amadurecimento. A baixa pressão (vácuo) e utilizada para remover 
octitenu e o oxigénio das câmaras de estpcagem, reduzindo a taxa 
de amadurecimento e evitando o amadurecimento excessivo. 

Os inibidores específicos da biossmtese e da ação Je etiJem. * tam- 
bém slo úteis na preservação pós-colheita. A praia (Ag') é utilizada 
extensivamente para aumentar a longevidade de várias flores de 
como o cravo. O AVG é um potente inibidor, que retarda o 
ar n&durerimentode frutose a murcha de flores, mas seu uso comer- 
C]a “ a ’ n da não foi aprovado pelas agencias oficiais O odor forte e 
d esagradâvel do fríipisriclooctano impede o seu uso na agricultura. 

o 

Q ru II 

VH. — Ch^— p — OH + OH-*- CH,=CH ? ■ HPCO < CL 
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■' nua Imente, o 1 - m et Uciclop ro pan ti ( M C P) está sendo desenvolvi- 
L> P ara em várias aplica* ôes d>. pús-oalheita. 


Em um futuro próximo poderá haver uma variedade de espé- 
cies de importãncia ect>nòmica, gei ieticam ente m<:diíicadas quan¬ 
to á biossintese de etiieno ou a sisa percepção. A inibição do 
amadurecimento em tomate pela expressão de uma versão anti- 
senso da ACC sintase e da ACC oxida se já foi mencionada. Um 
outro exemplo desta tecnologia é a petúrta, no qual a síntese de 
etiieno foi bloqueada pela transformação com uma versão anh- 
senso da ACC oxidasc. Tanto a senescéncia quanto a murcha das 
pétalas das flores nessas plantas transgênicas são retardadas por 
semanas. 


MODOS DE AÇÃO CELULAR E MOLECULAR DO 
ETILENO 

Apesar da ampla faixa de efeitos do etiieno no desenvolvi¬ 
mento, supõe-se que as principais etapas de sua ação sejam seme¬ 
lhantes em todos os casos: todas elas envolvem o ligação ao receptor, 
seguida pela ativação de uma ou mais rotas de transdução de sinal 
(ver Capitulo 14 na Internet!, induzindo uma resposta celular. 
Basicamente, o etiieno apresenta seus efeitos princi palmen te pela 
alteração do padrão cie expressão génica. Ha poucos anos, impor¬ 
tantes progressos foram obtidos na compreensão da percepção ao 
etiieno, a partir de estudos genéticos moleculares em 
tkãima. 

Uma chave na elucidação dos componentes da sinalização de 
etiieno foi o uso da resposta morfológica tríplice de plantulas esti¬ 
oladas de Arabidopsi* para identificar mutante* afetados em suas 
respostas a esse hormônio (ver Figura 227) fCuzman e Ecker. 1990) 
Duas classes de mutantes foram identificadas nos experimentos 
em que sementes de ÁTobidopsis tratadas com mutagénicos foram 
crescidas por três dias no escuro, em um meio com ágar, na pre¬ 
sença ou ausência de etiieno: 

1. Mutantes que não responderam ao etiieno exógeno (mutan¬ 
tes etileno-resis tentes ou etileno-insensiveis) 

2, Mutantes que apresentaram a resposta mesmo na ausência 
de etí I en o (mu ta n te s coiisti tu t i vos) . 

Os mutantes etileno-imsensíveis são identificados como plan- 
tulas altas bem maiores do que a.s demais, que apresentam respos¬ 
ta tríplice quando crescem na presença de etiieno. In versa mente, 
os mutantes de resposta constitutiva para o etiieno são identifica¬ 
dos como plantulas que apresentam a resposta tríplice na ausência 
de etiieno exógeno. 

Os receptores de etiieno estão relacionados ao sistema de 
dois componentes da histidina quinase de bactéria 

O primeiro mutante etileim-insensível foi odH (efi leno- resis¬ 
tente /) (Figura 22.12). O mutante riri foi identificado em uma tri¬ 
agem de mutantes que bloqueiam a resposta dc pJànlulas de. In )! vT jjnjs 
ao etiieno. A sequência de amiiuiácidus da porção carboxiterniinal 
do Ê77ÍJ ê semelhante ao sistema dé dois componentes da histidi- 
na quinase de bactéria — n-ceptores utilizados pelas bactérias para 
perceberem vários estímulos ambientais, como estímulos tjuimi- 
ossensor, disponibilidade de tosta to e os mo lar idade 

Os sistemas baclerianos de doLs componentes consistem de 
um sensor histidina quinase e um regulador de resposta, que tro- 
qUentemeiile age como um Inhnr de transcrição (ver Capitulo 14 
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FIGURA 22,12 Triagem para o mutante drJ de 4n?fôfcpsjV. As 
plântulas foram crescidas por tré? dias no escuro com etilen-o. Observe 
l|Ul j i- xceEi - uma plnntula, todas estão exibindo a resposta tríplice: 
aumento na curvatura do gancho piumuJâf, inibição e expansão radial 
do hipocótilo, além de crescimento horizontal. O mutante rtrl é 
completamente insensível aí i bormônu í e cresce como uma plãntula não- 
tratada (fotografia de K. StepniU do MSU/DOE Plant Research 
Laboratory), 


lnte.rn.etj, O ETRl ioi o primeiro exemplo de liistidina quina 

L-m eucariontes, mas, desde então, outros foram descobertos e 

levedura mamíferos e plantas. Tanto o receptor de fitocromo fv 

Capitulo 17) quanto o decitoemma (ver Capítulo 21 ) também apr 

.* , m . ^icnciasem conlum o sistema de dois compone 
tes da hístidina quínase de bactéria. 1 

A semelhança com os receptores de bactérias e o mutante et 
etileno-msensivel sugere que o ETIÍ1 deve ser um receptor de I 
eno. Coerente com tal hipótese, a expressão do ET/Í7 em levedu 
possibilitou que o etileno marcado radioativamente se ligasse co 
uma afinidade semelhante á curva de dose-resposta d/plântul 
de AmtiiííojjMs e etileno (ver Tópico 22.5 na Internet). P 

smethfnteSáflmTicT? “ dif ‘ ca W** 10 proteínas adiciona 
SSSISpMi T í J Undonam como receptores c 
IFieun Snt * • (CTR1 -^ * sequência í>, ERS2e Elh 
Tigura 22.13). Assim como no ETRl, esses receptores também ■ 

«f el, et1U ' SC ' nd< ’ qUL ' muti, í f * s por substituição Ido ínglé 
genes que codificam essas proteínas, análogas à m, 
taçao(ír) original, impedem a ligação do etileno ao receptor, m; 


permitem que o receptor funcione normalmente como um reeul 
dor da rota de resposta ao etileno na ausência do etileno. 

Todas estas proteínas compartilham pelo menos dois do -■ 
nios: ntl " 

í O domínio amino terminal atravessa a membrana pelo mem 
ires vezes e possui o sítio de ligação do etileno. O etileno n<2 
rapidamente acessar esse sírio devido a sua hídrofobicídadr ; 

-■ A porção intermediária dps receptores de etileno possui 
domínio catalítico de hístidina quínase. n 

Um subgrupo de receptores de etileno também apreJnta um 
domínio ca rboxi terminal que é semelhante aos domínios recepto¬ 
res de dois componentes das bactérias. Fm outros sistemas de dois 
componentes, a ligação do ljgarite regula a atividade do domínio 
hístidina quínase, o qual autofosforila um resíduo de hístidina mrv 
sorvado. O fosfato é, então, transferido para um resíduo de ácido 
aspârtico localizado no domínio receptor. Embora a atividade da 
hístidina quínase tenha sido demonstrada para um dos receptores 
de etileno — ETRl — vários outros não apresentam amínoáddos 
críticos, tornando improvável que eles possuam atividade histidb 
na quínase. Assim, o mecanismo bioquímico desses receptores de 
etileno é desconhecido. 

Recentes estudos indicam que o ETRl está localizado no rrfer 
fo emioplasmâtíco, e não na membrana pJasmáfita como inírialmente 
suposto. Tal localização intracelular para o receptor de etileno é coe¬ 
rente com a natureza hidrofübica do etileno, a qual permite a sua 
livre passagem através da membrana pl asm ática para o interior da 
célula. Nesse aspecto, o etileno é semelhante às moléculas hidrofó- 
bicas de sinalização nos animais, tais como esteróides e o gás óxido 
nítrico, os quais também se ligam a receptores intracelulares. 

A ligação de alta afinidade do etileno ao seu receptor 
necessita de cobre como co-fator 

Mesmo antes da identificação de seu receptor, os cientistas 
presumiram que o etileno iria se ligar ao seu receptor via um metal 
de transição como co-fator, principal mente cobre ou zinco. Tal pre¬ 
dição baseou-se na alta afinidade das olefinas, como o etileno, por 
estes metais de transição. Recentes estudos genéticos e bioquími¬ 
cos têm corroborado essas predições. 

A análise do receptor de etileno ETRl expresso em levedura 
demonstrou que um íon cobre era ligado à proteína e que este km 
era necessário para a ligação de alta afinidade com o etileno ílítv 
driguez e coÍs. ; 1999). O íon prata poderia substituir o cobre hj 
formação da ligação de alta afinidade, indicando que a prata blo¬ 
queia a ação do etileno não por interferir na ligação do eliFeno, 
mas por impedir as alterações que normalmente ocorrem na pro¬ 
teína, quando o etileno líga-se ao receptor. 

A evidência que a ligação do cobre ê necessária para que o 
receptor de etileno funcione in iwo veio da identificação de um 
gene RAN1 em Aràbidàpsis {H ira va ma e cols., 1999)> Fortes muta¬ 
ções em ratil bloqueiam a formação de receptores itirtcionais de 
etileno (WoesÈe e Kieber, 2UÜU.K Àclonagem de RA\1 revelou que 
èle codificava uma proteína semelhante a de levedura wçcessârw 
para a transferência de um co-fator íon cobre para uma proíetna 
de transporte de ferro. De maneira análoga, a RAM está pnn.u 
velmenteem oh ida na adição de um co-fator íon cobre necessário 
para o funcionamento dos receptores de etileno. 
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FIGURA 22,13 Diagrama csquimiliro dé 
cincii pwtéGcias receptor as de elilono e skus 
domínios funtíoriais. O GAF ü um domínio 
conservado de ligaçfo com o GMPc, encontradaj 
em um grupo diverso de proteínas Observ e que 
EtN4, ETR2e ERS2 apresentam domínios 
histidina quinase degenerados 


Receptores de etíleno não-ügados sao reguladores 
negativos na rota de resposta 

Fm ^rrifcflfojJSis, tomateiro e provavelmente na maioria das ou¬ 
tras espécies vegetais, os receptores de etíleno são codificados por 
f a m ; I i as mu I tigênieas, A i n te rru pç â o d i reci ona d a (i na ti v a eao com- 
piêta) dos cinco receptores de etileno de Arãhidopüs (ETR1, FTR2, 
iiRSl, ERS2 i. EIM4) revelou que eles são fundonalmente redun¬ 
dantes (Hua e Vleverowitz, 199b). Isso significa que a interrupção 
de qualquer gene que codifica separadamente uma dessas proteí¬ 
nas não tem efeito, mas uma planta com interrupções em todos os 
cinco genes para receptor exibe um leno ripo de resposta constitu¬ 
tiva ao etíleno (Figura 22.14DJ, 

A observação de que as respostas ao etileno, como a resposta 
tríplice, tomam-se constitutivas quando os receptores estão inter¬ 
rompidos indica que os receptores estio normalmente "ligados" 
li e, no estado ativo) na misência de etíleno e que a função do recep- 
lor >t7j? li seu ligante (etileno) é dc*li$nr a rota de sinalização que leva 
á resposta í Figura 22.148)1. A ligação do etileno desliga os receptores, 
permitindo que a rola de resposta prossiga (Figura 22 I4A). 

Ao contrário do esperado, o modelo para receptores de etíle- 
no qual eles são reguladores negativos de uma rola de sinalíza- 
çn o, ê d tstinLo d o mecanismo da ma i oría d os recep I ores .mi m a I i >s 
quais, ap iõs ligarem a seus ligantes, funcionam como reguladores 
positivos das suas respectivas rolas de transduçâo de sinal 

Fm contraste com os receptores interrompidos, aqueles com 
mutações por substituição no sítio de ligação do etileno (como ocor- 
re no mutante original eírl) são incapazes de se ligarem no etileno, 
m as continuam, ativos como reguladores negativos da rota de rov 
: "StiL ao etileno. Tais mutações resultam em uma planta que ex- 
pressa um subgrupo de receptores que não podem mais ser 
desligados pelo etileno, conferindo, assim, um faiDUpo dominante 
riibjo-ÍHSt^síi'^ (Figura 22J4C), Mesmo que os receptores normais 
■" '^ am desligados pelo etileno, os receptores mutantes conti- 
nuam a sinalizar para á célula a supressão das respostas ao etileno, 
vstandfi ele presente ou não. 

Uma serina/treonína proteína quinase também está 
snvolvída na sinalização de etileno 

A mutação recessiva círi (resposta tríplice J constitutiva = 
rL sposla tríplice na ausência de etileno) foi identi fu ada em lha- 


gens para mutações que constitutivamente ativavam respostas 
ao etileno (Figura 22.15j. O fato de que a mutação causava uma 
tí/rovigw da resposta ao etileno sugere que a proteína do tipo sel¬ 
vagem também age como um rejpf/rjdtfr irc^rirn de uma rota de 
resposta (Kjeber e cols., 1993), semelhante aos receptores de eti¬ 
leno, 

ACTRl parece estar relacionada a RAF-!, uma MAFKKK se- 
rina/treonina proteína quinase (do inglês, initogen-flctivatedpro- 
tein fcifiaseA injse Ainase ou, em português, proteína quinase quinase 
quínase ativada por mi tógenoj, envolvida na transduçào de vários 
sinais externos de regulação e das rotas de sinalização de desen¬ 
volvimento, em organismos que vão desde leveduras ate huma¬ 
nos (ver Capitulo 14 na Interne i Em células animais, o produ to 
final da cascata M AT quinase e um fator de transcrição foslorilado 
que regula a expressão genica no núcleo. 

EIN2 codifica uma proteína transmembrana 

A mutação cíji2 (ttüenrwHsensívél 2) bloqueia todas as res¬ 
postas ao etileno, tanto em püntulas quanto em plantas adultas de 
Arflíuíftipsís. O gene F/jV2 codifica uma proteína, que possui 12 do¬ 
mínios que se estendem através da membrana, muito semelhante 
ã família N-RAMP (do inglês, Natural resistence-/issixiated iwacro- 
phage pmtein ou. em português, proteína de resistência natural 
associada a macmfago) di- transportadores de cations em animais 
( Aionso e cols., 1999), sugerindo que da possa agir como um canal 
ou poro. Até o momento, no entanto, os pesquisadores não tem 
lido sucesso em demonstrar uma atív idade de transporte para esta 
proteína e a localização intracelular da proteína é desconhecida. 

Curiosa mente, as mutações no gene Ei NI têm sido também 
identificadas nas triagens genéticas para outros hormônios, tais 
como ácido jas rnúnico e ABA, sugerindo que a EIN2 possa ser um 
intermediário comum nas rotas de transdução de sinais de vários 
hormônios e outros sinais químicos. 

O etileno regula a expressão genica 

Um dos principais efeitos da sinalização de etileno v uma al¬ 
teração na expressão de vários genes-ah o. (i etileno afeta os níveis 
de mKNA transcrito de diversos genes, incluindo os que codifi¬ 
cam a celulase, bem como aqueles relacionados ao amaduredmenti» 
e ã síntese de etileno Sequências do regulação denominadas ele- 
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CA) 




Eiííeno(C ? Nfl) 



A liga-ção do etileno 
inativa os recepiores 


j| MEmbranâ 



Rota de resposta ao etiteno 


4 


Ocorre a resposta ao e tile no 


Rota de resposta ao etileno 


I 


Na ausência do etileno, 
os receptores estão auvos e 
inibem a resposta ao etileno 


ÍQ 


A ligação 
do eCi leno 
■nativa os 
receptores 


Etileno [C ? HJ 


Mutação por substituição 
no sítio de ligação torna 
o receptor insensível ao 
etileno. 


Rota de resposta ao etileno 


O receptor 
aiivo inibe 
a resposta. 


1 


A resposta nâo ocorre; o mutante 
e;,ibr- um íenotipo dornjnante 
negativo. 


m 



Interrupções nos domínbs de 
regulação de múltiplos receptores 
de etileno (pelo menos três) 
_A_ 


A-A 


ETR2 


ERST 


a~a 

ÉRS2 


-> 

a~a 


EfNd 




Receptores interrompidos são inativos 
na presença e na ausência de etileno. 


Rota de resposta ao etileno 




Ocorre a resposta ao etríeno 


d0 recc P lor de * Ukm ' towio no fenótipo de mubntes para receptor. (A) No 

os rccertores ™ C 'T 05 tores ' permitindo que a resposta ocorra. (B) Na ausência de etileno, 

I-• A tom *' re S ula(lor « nativos da rola de resposta. (G Uma mutação por substituição que interfere 

aM^°,f' U :r L,pt0r ' ^ dma 0 m de "S^ção ** 0 , result, J Z fen&ipodominante 
^ lD) “"‘tf* de «“W» «*«* reguladores resultam em uma resposta constitutiva ao etileno. 


mentos de resposta ao etileno ou EREs têm sido identificadas a 
partir de genes regulados pelo etileno. 

Us componentes-chave que fazem a intermediação dos efeí- 

SStíSS* ■ 'r^* s 3SS 

HM? Jf S„ I"T P0S 3 3 Um sinal de e!a !eno, homodímeros de 
ou u paralogos [proteínas mUmamente relacionadas) U- 

U "ZT;^° r JC Um gLWchamadü [Mor 1 de respos- 
n Fficr !, í am sua transcri í à0 (SoJand è cok, 1998). P 
r „ H ü . tífí “ dl,lca T a P rüteína pertencente a família de fato- 

íãndh« anSC í‘- a ? Pr ° te,na de l ' mio ERE ÍEREBP do inglês, ERE- 
t ,L d ' g ''rolem) as quais foram inkialmente identificadas em 

T ,. / 3 ue . * 1‘gam às sequências ERE (Ohme- 

em resoíist! n 3 !, n 'n S95} ‘ W*** EREBI>S sân rapidamente ativadas 
em resposta ao etileno. Os genes EREBP ocorrem em AM V sh 


como um t i família gênica muito grande, porém somente poucos 
fosses genes são induzidos pelo etileno. 

A epjstasia genética revela a ordem dos componentes de 
sinalização de etiíeno 

A ordem de ação dos genes ETRl t EIN2, EIN3 e CTR I foi de¬ 
terminada pela análise de como cada mutante interage cem 11 0lJ ‘ 
tro [L é, sua ordem epistãticaj> Dois mutentes com /enó tipos opostos 
são cruzados e uma linhagem contendo ambas as mutações (o du¬ 
plo mutante) è identificada na geração F : No caso dos mutante* 
que respondem ao etileno, os pesquisadores construiram unifl ^ 
nhagem duplo mutante para o Ctrl, uma mutação para resposta 
constitutiva ao etileno e a outra para etileno-insensível 

O fendtípo exibido peio duplo mutante revela qual das mu ta* 
Ções é epistãtica para a outra. Por exemplo, se um duplo mutante 
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FIGU RA 22,15 Triagem de mu la ntc.s vm A mfriá yi?ô que e*ibrm 
constitutivauurnte a resposta tríplice. As plán lulas furam crescidas por 
i r ^ dias no escuro sem etileno. Evidencia-se uma plântufo mui ante rí rí, 
iuiloda entre as pEãtitulas tipo selvagem mais alias (cedida por |. 

Kieber}. 


d H /ri rí eüibe um fmôlipo mutante para drÇ a mutação círj edita 
c pis tática para rí rí, A partir disto, pode-se inferir que a CRT1 age 
da mist mi m da ET RI [ Àv ery v Wa ssc n na n, 1992 ). Assim, a < i rd t?m 
de açárt do ETRl, EIN2 e EIN3 foram determinados em relação a 
ÇTR1, 

Conforme previsto, tem sido demonstrado que a proteína 
ETRl interage fisicamente com o dwimshentu da proteína CTR1, 
sugerindo que os receptores de etileno podem regular diretamen¬ 
te a atividade quínase da CTR1 (Clark è cols., 199??). O modelo da 
Figura 22.1 iS resume estas e outras informações. Genes semelhan¬ 
tes a vários desses genes sinalizadores de Ambidopsis foram desco¬ 
bertos em outras espécies (ver Tópico 22.6 na Internet). 

O modelo ainda está Incompleto devido à descoberta de ou¬ 
tros mutanles que respondem ao etileno e que agem nesta rota 
Além disso, está-se apenas começando a entender as propriedades 
bioquímicas d essas pfoteín ase como elas interagem. Contudo, está- 
se começando a vislumbrar o esboço das bases moleculares para a 
percepção e a transduçao do sinal desse hormônio, 



A proteína RAN1 è 
necessária para ligar o 
co-fator cobre no receplor 
de etileno 


Membrana do RF 


Domínio His 
quinase 


Na ausência do etileno, a ETRl 
e outros, receptores de etileno 
aiivam a atividade quinase da 
CTR1. a qual induz uma 
repressão da rota de resposta 
ao etileno, possivelmente 
através de uma cascata MAP 
quínase A ligação de etileno ao 
dimera ETRl resulta na sua 
rnarivação, que, por sua vez, 
inativa a Cl M 


Ativação 


Dom>nio 

receptor 


HQOC 


eOQH 


CTR1 

quinasê 

tipO-RAF 


Histidina 

quínase 


ETRl 


FIGU RA 22.16 Mt delí j de sínali* açno dv eti iene i u m 
a O etileno liga-se ao receptor ETRl, que é uma 
P oleina integral da membrana do RE. Múltiplas isuformas 

cél ii^p 1 ' t ° rtS ^ étilébO podem eslnr presentes em uma 
- a arí ^dlitar a compreensão, somente a ETRl eslá 
^ íí?c íptor v um dimem unido por pontes 
," r Ü - lLtll ‘ f “ J et ^ CUl liga-se ao dnminio transntunibránri, 
j ''f 10 Ü1TL co-íator cubiu, o iu.it é ligadn au receptor 
' '' llltní ‘ pela proteína RA NI 


A inauvaçáo da CTR1 permite 
a ativação da proteína 
itansmenibrana EIN2 


a dtivação da Eiu2 aciona a 
famflía EINB de fatores i.fe 
transcrição, os quais induzem a 
Ê*pressào do ERF t A ativaçáo 
dessa CO^cata transe ricional 
leva a mudanças em larga 
escala da expressão gènicn. 
que provocam alterações nas 
fnnçóes celulares, 


MAPK? 


MAPKK7 



Homólogo 

EIW2 

N-RAMP 
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Genes de resposta ao etileno 
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Capftulo 22 


RESUMO 


O ilfkno v formado em muitos órgãos dos vegetais superio¬ 
res. ! ve idos sen escent es v frutos em amadurecimento pròduíem 
mais etileno que tecidos jovens ou maduros. O precursor do eliíe- 
noí>), -í,: • e o aniinoricído metionina, o qual é convertido a AdoMet 
i S-ãdeiiosjJmefionina). ACC (ácido Naminoctclopropaiio-l<arbo- 
xilico i e etileno. A etapa liniitante dessa rota e a conversão do Ado¬ 
Met em ACC. a qual e catalisada pela ACC siníánse. A ACC síntase 
e a kü ficada por membros de uma família de mulH genes, os quais 
sá o diferenrialmerite regulados em vários feridos vegetais e em 
resposta a diversos indutores da síntese do etileno 

A síntese de etileno c desencadeada por vários processos de 
desenv olvimento, pelas auvrnas e pelo estresse ambiental. Em to¬ 
dos esses casos, o nivet de atividade do mRNA da ACC síntase é 
aumentado, Os efeitos fisiológicos do etileno podem ser bloquea¬ 
dos por inibidores da bios síntese ou por antagonistas, O AVG (ami- 
noetó\í-viniTgIicina.) e AOA <acido aminoxiacetico) inibem a síntese 
de etileno; dióxido de carbono, prata, tninscidooctano e MCP ini¬ 
bem a ação. O etileno pode ser detectado e medido por croma to- 
grafia gasosa. 

O etileno regula o amadurecimento de frutos e outros proces¬ 
sos associados com a senescênria de flores e folhas, abscisão de 
frutos e flores, desenvolvimento de pêlos radi cu lares, crescimento 
de plântulas e a abertura do gancho plumular, O etileno também 
regula a expressão de vários genes, incluindo aqueles relaciona¬ 
dos ao amadurecimento e aos patógenos, 

O receptor de etileno é codificado por uma família de genes 
que codifica proteínas semelhantes as histidina quinases bactéria- 
EUis de dois componentes. O etileno liga-se a esses receptores em 
um domínio transmembrana, através de um co-fator cobre. O com¬ 
ponente da tran 5 duçãodnrw, s ^ m do sinal inclui CTRÍ, um mem¬ 
bro da família RAF das proteínas quinases e EIN2, tuna proteína 
trans membrana tipo cana! Essa rota ativa uma cascata de fatores 
de transcrição, incluindo as famílias EIN3 e EiREBP, as quais mo¬ 
dulam a expressão genica. 


Material da Internet 


Tópicos da Internet 


22.1 


22.2 

223 

22.4 


Clonagem da ACC síntase 

iJrna breve descrição da clonagem do gene da ACC sin- 
tdse, utilizando anticorpos contra proteínas parcialmen- 


Clonagem do gene da ACC oxedase 

O gene dá mCC oxidase foi clooado por via indireta, uti- 
liiando o DNA Anti-senso, 


A biotecnologia e a expressão do gene da ACC síntase 

A discussão do uso do gene da ACC síntase na biotecno¬ 
logia. 


A abscisão e o inicio da agricultura 
Urr, curto ensaio sobre a domesticação dos cereais mo¬ 
dernos, naseada na seleção artificial para a manuten¬ 
ção dos pedúnculos, 


22.5 A ligação do etileno ao ETR1 e a resposta da piántiib 

ao etileno a 

A ligação do etileno ao seu receptor ETRl foi demons 
trada pela primeira vez pela expressão do gene em L 
vedura. 

22.6 A manutenção do componente de sinalização de 
leno em outras espécies vegetais 

Evidencias sugerem que a sinalização de etileno é se¬ 
melhante em todas as espécies vegetais. 
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Capítulo 

23 


Ácido abscísico: um sinal 
para a maturação de 
semente e antiestresse 


A EXTENSÃO E A PERIODICIDADE DO CRESCIMENTO VEGETAL são con¬ 
troladas por ações ordenadas de reguladores positivos e negativos. Alguns dos 
exemplos mais óbvios da regulação para o não-crescimento é a dormência de 
sementes e de gemas, característica adaptativa que retarda o crescimento ate 
que as condições ambientais sejam favoráveis. Por muitos anos, os fisíoíogistas 
vegetais suspeitaram que o fenômeno da dormência de sementes e de gemas 
fosse causado por compostos inibidores, e tentaram com grandes esforços ex¬ 
trair e isolar tais compostos a partir de uma variedade de tecidos vegetais, em 
especial de gemas dormentes. 

As primeiras pesquisas utilizaram croma togra fia em papel para separar 
os extratos vegetais t os bioensaios baseados no crescimento de coleôptilos de 
aveia, Esses experimentos iniciais levaram à identificação de um grupo de com¬ 
postos inibidores de crescimento, incluindo uma substância conhecida como 
tfflrríjijíft, purificada a partir de tolhas do falso-plátano coletadas no inicio do 
outono, quando as árvores entram em dormência, Uma vez descoberto que a 
dormiria era quimicamente idêntica a uma substância que promovia a abscísão 
de frutos do algodoeiro, a ábscfsiiifl il, o composto foi renomeado como ácido 
abscísico (ABA) (veí Figura 23.1), para representar seu suposto envolvimento 
no processo de abscisão, 

Hoje sabe-se que o e tilem) ê o hormônio que desencadeia a abscisão e que 
o AH A induz a abscisão de frutos do algodoeiro por sua capacidade de esti mu- 
lar a produção de edteno. Conforme será aqui analisado, o acido abscísico e 
aluai mente considerado um hormônio vegelal importante pelo seu próprio 
mérito. Ele inibe o crescimento é a abertura estornática, em especial quando a 
planta esta sob estresse ambiental, Uma outra função importante é regular â 
maturação e a dormência de sementes. Em retrospecto, a iformimi podería ser o 
nome mais apropriado para este hormônio, contudo a denominação dcído 
d sj'l o e l rad i c ion a 1 men te u til í za d o na I i Lera tu ra. 


OCORRÊNCIA, ESTRUTURA QUÍMICA E MEDIÇÃO DO ABA 

Ü ácido abscísico v o hormônio vegetal encontrado em todas as plantas 
vasculares, 1 oi também detectado nos musgos, mas parece estar ausente nas 
hepáticas (ver Tópico 23.1 na Internet). Vários géneros de fungos produzem o 
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[S)ds-ABA 
{farmfi atfva que 
ocorre naluralmente) 



(A)-ró-ABA 

(inativa no fechamento 
estomátíco) 



COÜH 


ção do fechamento estomáticc e da expressão genica constitui-m 
ex ç m pios d c ros p os ta s i nd u l i v as rã p idas fve r T ó p i co 23. 3 na i r.. 
ternet). 

Os métodos físicos de detecção do ABA são muito mais Con . 
fiáveis do que os bioensaio, devido ã sua especificidade a a si Jr -. 
adequação para análises quantitativas. As técnicas mais utilizadas 
atualmente baseiam-se na croma tografia gasosa ou na croma ti I 
grafia líquida de alta eficiência (CLAE, do inglês HPLC, ijgfo-aér- 
fornnmci' íitjuid citromitogmplnf). A croma tografia gasosa permite a 
detecção de concentrações tão baixas quanto KH 1 g de ABA, n M . 
rém necessita de várias etapas preliminares de purificação, inclu¬ 
indo a croma logra fia de camada delgada. Os itnunoensaios sàn 
também altamente sensíveis e específicos. 


(Sj^írvircí-ABA (inativa, mas 
intercqnversivef com forma 
ativa [crj]) 

FIGURA 23.1 As estruturas químicas das formas > (sentido contrario 
ao moviincnlo dos ponteiros do relógio) e R {sentido do mm imento dos 
ponteiros do relógio) da forma c A-A BA i> a forma (SF2-/rw/5 do ABA. Os 
números no diagrama do {Sl-ris-ABA identificam os átomos de carbono. 


ABA como metabolito secundário (Milbürrovv, 2001). Nas plantas, 
ele tem sido detectado na maioria dos orgãos ou tecidos vivos, 
desde a coifa até a gema apical. O ABA é slhtetizado em quase 
todas as células que possuem doroplastos ou amíloplastos. 

A estrutura química do ABA determina a sua atividade 
fisiológica 

Ü ABA é um composto de 15 carbonos semelhante a porção 
terminal de algumas moléculas de carotenóide (Figura 23.1). A ori¬ 
entação dó grupo carboxila no carbono 2 determina os ísómeros 
e do ABA. Aproximadamente todos os ABAs que ocorrem 
natural mente estão na forma os, e, por convenção, a denominação 
de acido iü^cisico refere-se a esse isómero. 

i. J ABA também possui um átomo de carbono assimétrico na 
posição 1 do anel, resultando nos enantiòmeros 5 e R (ou + e —, 
respectivamente). O enantíômero S ê a forma natural; o ABA sinté- 
flui disponível comercialmente é a mistura de quantidades apro¬ 
ximadamente iguais das formas SeR, O ólantiòmero S é o único 
que é ativo nas respostas rápidas ao ABA, como o fechamento es- 
tomâtico. Em respostas mais longas, como na maturação da se¬ 
mente, ambos os enantiômeiros são ativos. Ao contrário dos 

isumeros ris e /rans, as formas 5 e R não podem ser interconverti- 
dasno tecido vegetal. 

Os estudas das exigências estruturais parã a atividade bioló- 

jl ,í í..,i '. o ABA têm mostrado que pratica mente qualquer mudança 

na molécula resulta na perda da atividade (ver Tópico 23.2 na 
Internet). 

O ABA é analisado por métodos biológicos, físicos e 
químicos 

Vimos^bioensaios têm sido utilizados para o ABA, induin- 
'■ |f ,l biibiçáo do crescimento de euleóplilo, a germinação l>u a 
sniteso lia u-amilase induzida pelo CA. IV outro lado, .1 indu- 


BIOSSÍNTESE, METABOLISMO E TRANSPORTE DO ABA 

Assim como nos outros hormônios, d resposta do ABA de¬ 
pende da sua concentração no tecido e na sensibilidade do tecido 
ao hormônio. Os processos de biossmtese, catabolismo, comparti- 
mentação e transporte, contribuem para a concentração do hor¬ 
mônio ativo no tecido, em qualquer estágio d',- desenvolvimento. 
A via biossiníética completa do ABA foi elucidada com o auxílio 
de mutantes ABA-defidentes que bloqueiam etapas especificas da 
via. 

O ABA é sintetizado a partir de um carotenóide 
intermediário 

A biossíntese lIo ABA ocorre nos doroplastos e outros plasti- 
deos pela via representada na Figura 232. Vários mutantes ABA- 
dtficíentes apresentando falhas em etapas especificas da via têm 
sido identificados, Esses mutantes exibem fenótipos anormais, que 
podem ser corrigidos pela aplicação de ABA exógeno. Por exem¬ 
plo, fíiKüí (jlc) 2 sitiais (sit) são mulânks wilhj de tomateiro, nos 
quais a tendência de murcha das folhas (devido ã incapacidade de 
fechar seus es to ma tos), pv. 1c ser evitada pela aplicação de ABA 
exógeno. Os mutantes aba de AfW?/í%s;s também apresentam um 
feno tipo murcho. Esses e outros mutantes têm sido úteis na eluci¬ 
dação dos detalhes da via (Mílborrovv, 2001), 

A via inicia com o ísopentenildifosfato (JPPj, a unidade iso- 
prénica biológica, e leva a síntese da xantqfiia (i. é, um carote¬ 
nóide oxigenado) violaxanÜna (ver Figura 23,2). A síntese da 
viülaxantina é catalisada pela zeaxantina epoxidase (ZEP), a enzi¬ 
ma codificada pelo lóeus ABAI de Anúídopsis. Essa descoberta for¬ 
neceu evidências conclusivas de que a síntese do ABA ocorre 
p referendai mente por via "indireta" ou via de caroteiuúdes, mais 
do que como uma pequena molécula. Os mutantes de milho (rr 1 
que são bloqueados em outras etapas da via dos caro tono ides pos¬ 
suem também níveis reduzidos de ABA e apresentam ' i vi parida¬ 
de — germinação precoce das sementes no fruto enquanto ainda 
ligado a planta (Figura 23.3). A viviparidade é uma caracter is bVa 
de muitas sementes ABA-deficientes. 

A viülaxantina é convertida a um composto C:--. ^"-rís-neo- 
xantina, o qual u, então, clivado para formar o composto C xan- 
toxal. inicialmente chamado de XiUtUnsit. um inibidor de 
crescimento neutro que a presunta propriedades fisiológicas seme¬ 
lhantes àquelas do ABA, A divagem é catalisada pela í-c is-epóxi- 
carotciióide dioxigenase (NCED1, assim chamada porque pode 
clivar tanto o l i-i 'ís-violaxantim quanto o 9Vfs-neo\antina. 
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FIGURA 23,3 Germinação precoce do mutante do milho í?;>N ARA- 
defidente. À proteína VPÍ4 catalisa a clivagên dos 9-ds-epóxi- 
carotcnoides para formar san toxal, um precursor do ABA (cortesia de 
Bao Cai Tan e Don McCarty). 


A síntese da NCED é rapidamente induzida pelo estresse hí¬ 
drico, sugerindo que a reação que ela catalisa é uma etapa-chave 
de regulação na síntese do ABA. Essa enzima localiza-se nos dia- 
côides, onde o substrato carotenóide ocorre. Por ultimo, o xanto- 
xal é convertido a ABA por meio de etapas oxidatívas, envolvendo 
o(s) mtermediãrio(s) ABA-aldeído e/ou possivelmente ácido xan- 
tóxico. Essa etapa fina! é catalisada por uma família de aldeído 
oxidases que necessitam de um co-fator molibdênio; os mutantes 

de Afíiií/dnpsís não apresentam um cofalor molibdênio fun¬ 
cional e são, portanto, incapazes de sintetizar ABA. 

As concentrações do ABA são altamente variáveis nos 
tecidos 

A biossíntesee as concentrações de ABA podem variar muito 
vm tecidos específicos durante o desenvolvimento ou cm resposta 
ds mudanças das condições ambientais. Nas sementes em desen¬ 
volvimento, por exemplo, os níveis de ABA podem aumentar tÜO 
vv/.es em poucos diase então declinar a níveis muito baixos à me¬ 
dida que a maturação prossegue. Sob condições de estresse hídri¬ 
co, o ABA nas folhas pode aumentar em 5G vezes dentro de quatro 
a oito horas. Uma vez irrigadas, o nív el do ABA retorna ao normal 
no mesmo período de tempo. 

■ A biossíntese não é o Único fator que regula as concentrações 
e no ^ tecidos. Assim como em outros hormônios vegetais, a 
concentração de ABA livre no cilosol é também regulada pela de¬ 
gradação, comparti menta ção, conjugação e transporte. For exem- 
pi°, o ABA cítosólicü aumenta durante p estresse hídrico como 
resultado de sua síntese nas íolhas, redistribuição nas células do 
inesofiK), importação das raízes e movimentação a partir de outras 
lo] lias. A çoncentração de ABA diminui após a irrigação devido ã 
sua degradação e exportação das folhas, bem como ao decréscimo 
da laxa de síntese. 


O ABA pode ser ínativado por oxidação ou por 
conjugação 

A maior causa da inativáçào do ABA livre é a oxidação, p rf> . 
duzindo o ó-hidroximetíl ÀBÁ, um intermediário instável, o qual 
ó rapidamente convertido a ácido faséico íPA) e ácido díidrofa 
séko fDFA) (ver Figura 23.2). Em geral o PA é inativo ou possui 
atividade muito reduzida em bioensaios. Entretanto, o PA pod^ 
induzir o fechamento estnmátko em algumas espécies e è tão .ui¬ 
vo quanto o ABA na inibição da produção da a ànúlase induzida 
pelo GA, na camada de aleurona da ave ta, Esses efeitos sugerem 
que o FA é capaz de se ligar a receptores do ABA. Ao contrário do 
PA, o DFA não apresenta atividade detecta ve I em qualquer um 
dos bioensaios realizados. 

O ABA livre e também ixiatívado por conjugação cova teme 
com outras moléculas, com um monossacarídeo, Um exemplo ge¬ 
ral de conjugação do ABA é o ABA-p-D-glicosil éster (ABA-GE). 
A conjugação não apenas resulta na rnativação do ABA como hor¬ 
mônio; ela também altera a sua polaridade e a distribuição celular, 
Enquanto que o ABA livre está localizado no citosol, o ABA-GE 
acumula-se nos vacúolos e, assim, poderia, teoricamente, servir 
como urna forma de armazenamento desse hormônio. 

As enzimas este rases das células vegetais, poderiam liberar o 
ABA da forma conjugada. Entretanto, não há evidência de que a 
hidrólise do ABA-GE contribua para o rápido aumento do ABA na 
folha durante o estresse hídrico, Quando plantas foram submeti¬ 
das a uma série de ridos de estresse hídrico e reirrigação, a con¬ 
centração do ABA-GE aumentou uniformem ente, sugerindo que a 
forma conjugada não é degradada durante esse tipo de estresse. 

O ABA é translocado no tecido vascular 

O ABA ê transportado tanto no xtlema quanto rio fluem a, mas 
ele é, via de regra, mais abundante na seiva floemática. Quando o 
ABA radioativo è aplicado em uma folha, ele é transportado tanto 
de forma ascendente no caule quanto descendente nas raízes- A 
maior parte do ABA radioativo é encontrada nas raízes dentro de 
24 horas. A destruição do fluem a pelo a nela mento do caule inibe o 
acúmulo do ABA nas raízes, indicando que esse hormônio é trans¬ 
portado pelo floema. 

O ABA sintetizado nas raízes pode também ser transportado 
para a parte aérea através do xilema. Enquanto que a concentração 
do ABA na seiva xiiemáhca de plantas de girassol bem hidratadas 
está entre 1,0 e 15,0 nÀf, plantas de girassol sob estresse hídrico 
devam a concentração do ABA em até 3 + OOD nAf (3,0 uAJi ISchurre 
cota, 1992), A magnitude da alteração dos níveis do ABA no ule- 
ma induzido pelo estresse varia muito entre as espécies, sendo su¬ 
gerido que o ABA também seja transportado na forma conjugada v 
liberado por hidrólise nas folhas. Contudo, essa suposta hidrolase 
ainda necessi ta ser idcn ti ficada. 

Quando o estresse hídrico inicia, uma parte do ABA sintetiza¬ 
do nas raízes é carregado pela corrente xiJemática, a partir das rai¬ 
zes que estão em contato direto com o sul o seca já. que o transi ur 
te do ABA ocorre antes que a redução do potencial hídrico do solo 
possa causar alguma mudança mensurável na condição de água 
das folhas, acredita-se que u ABA atue como um sinal da raiz, pro¬ 
movendo a redução da taxa de transpiração da planta pelo fecha- 
mento estQmjpco (Davies e Zhang, 1991). 

Embora a concentração de 3,0 pAí do ABA no apoplasto seja 
suficiente para fechar os esfômatos, nem todo o ABA da corrente 
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I atinge as ce tuias-guarda. Muito do ABA da correnle de 

U Viração é absorvido è mcLabülizatío pelas células do mesofi- 
l^líxtavia. durante as fases iniciais do estresse hídrico, o pH da 
Hl 1 lifemata toma-se mnis alcalino, aumentando aproximada- 
SSfS para o P H 7,2 (Wilkmson e Da vi es, 1997). 

0 controle principal da distribuição do ABA entre os compar- 
nri * das células vegetais segue irm conceito de ''armadilha de 
^ions"- a forma dissociada (ánion) deste ácido fraco acumula-se 
compartimentos alcalinos e pode ser redistribuído de acordo 
o gradiente de pH através da membrana. Além da comparti- 
decorrente do pH os transportadores específicos para 
absorção contribuem para a manutenção de uma concentração 
baixa do ABA no apoplasto das plantas não-estressadas, 

A alcalinização do apoplasto induzida pelo estresse favorece 
n produção da forma dissociada do ácido nbsdsíco, ABA , a qual 
aL atravessa facilmente a membrana. Consequentemente, menos 
ABA entra nas células do mesofilo e mais moléculas atingem as 
células guardas através da corrente de transpiração (Figura 23.4). 
Observe que o ABA ê redistribuído na folha sem que á sua quanti- 
d.ide total seja aumentada Este aumento no pH da seiva do xile- 
ml1 pode funcionar como um sinal das raízes promovendo o inicio 
do fechamento esto má tico, 


EFEITOS DO ABA NA FISIOLOGIA E NO 
DESENVOLVIMENTO 

O principal papel do ácido absdsico é controlar o início e a 
manutenção da dormência de sementes e de gemas e as respostas 
do vegetal ao estresse, em particular ao estresse hídrico. Além dis¬ 
se, o ABA pode influenciar outros aspectos do desenvolvimento 
vegetal por interagir, geral mente como um antagonista, com auxí- 
na ; a citocrnina, a giberelina, o etileno e os brassmosteróides- Nes¬ 


ta seção serão apresentados os diversos efeitos fisiológicos do ABA, 
iniciando com o seu papel no desenvolvimento de sementes. 

O ABA atinge níveis máximos nas sementes durante a 
embriogênese 

O desenvolvimento das sementes pode ser dividido em írés 
fases com duração aproximadamente igual: 

I Durante a primeira fase, a qual é caracterizada pela divisão 
celular e diferenciação dos tecidos, o zígoto sofre emhriogé- 
nese e o tecido do endospenna se prolifera. 

2. Durante a segunda fase, as divisões celulares cessam e com¬ 
postos de armazenamento são acumulados. 

3, Na fase final, o embrião toma-se tolerante à dessecação e a 
semente desidrata, perdendo mais de 90% de água. Comocon- 
seqüéncia da desidratação, o metabolismo cessa e a semente 
entra em um estádio quíescente ("tatência"). Ao contrário das 
sementes dormentes, as sementes quiesoentes irão germinar 
após serem reidratadas. 

As duas últimas fases resultam na produção de sementes viá¬ 
veis e com recursos adequados para sustentar a germinação, bem 
como a capacidade para retardar a germinação por semanas e até 
anos antes de reiniciar o crescimento. Normalmente, o conteúdo 
de ABA é muito baixo no início da embriogênese, atingindo os 
níveis mais elevados na fase intermediária desse processo e, então, 
diminui gradual mente reduzindo os níveis até a semente atingir a 
maturidade. Assim, existe um grande pico de acúmulo do ABA na 
semente, correspondendo ao período entre as fases intermediaria 
e tardia da embriogênese, 

Ü balanço hormonal das sementes é complexo devido ao tato 
de que nem todos os tecidos possuem o mesmo genótipo. A testa é 
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originada dos tecidos maternos (ver Tópico 1.2 na Internet); o 
zigolo c o endosperma sao originados das plantes parentais. Estu¬ 
dos genéticos em mu tentes ABA-deficientes de A rfl/^i/o^s/s demons¬ 
traram que o genótipo do zigofcó controla a síntese do ABA no 
embrião e no end esperma; e é essencial para a indução da dor¬ 
mência. enquanto que o genóripo materno controla o primeiro e 
prineipal pico de aciimulo do ABA, auxiliando na inibição da vi vi- 
paridade na fase intermediária da embriogênese (Raz e cols., 2001). 

O ABA promove a tolerànda á dessecação no embrião 

Lima importante função do ABA no desenvolvimento da se¬ 
mente ê a promoção da aquisição da tolerância à dessecaçãi>. Como 
será descrito no Capítulo 25 (na fisiologia do estresse), a desseca¬ 
ção pode danificar severamente as membranas e outros constitu¬ 
intes celulares. Durante o período entre as fases intermediária e 
tardia do desenvolvimento da semente ocorre tanto o acúmulo de 
RN As-mensageiros específicos quanto o aumento dos níveis en¬ 
dógenos do ABA. Estes RN As-mensageiros codificam as chama¬ 
das proteínas abundantes da embriogênese tardia (do inglês LEA, 
/a fr-cwíJryogÉVirs is-tibitudáitf), que parecem estar envolvidas na to¬ 
lerância a dessecação. A síntese de muitas proteínas LEA ou mem¬ 
bros relacionados á família pode ser induzida pelo ABA em 
tratamentos utilizando embriões jovens ou tecidos vegeta ti vos. 
Assim, a smtese da maior parte das proteínas LEA está sob contro¬ 
le do ABA (ver Tópico 25.4 na Internet). 

0 ABA promove o acúmulo de proteínas de reserva nas 
sementes durante a embriogênese 

Compostos de reserva são acumulados entre as fases inter¬ 
mediária e tardia da embriogênese. Devido â presença de eleva¬ 
dos níveis do ABA nessa fase, supõe-se que o ABA possa afetar á 
translocação de açúcares e aminoaados e/ou a síntese de mate¬ 
riais de reserva, 

Estudos com mutentes deficientes tanto na síntese quanto na 
resposta ao ABA demonstraram que este hormônio não possuí efei¬ 
to na transi i>cação de açúcar. Por outro lado, o ABA tom apresenta- 
di i afeito na quantidade e na composição das proteínas de reserva. 
Por exemplo, o A BA exógeno promove o acúmulo de proteínas de 
reserva em embriões cultivados de várias espécies. Em alguns 
mutantes AB A-deficiente ou AB A-insensível, ocorre a redução no 
acúmulo de proteínas de reserva. Contudo, a síntese de proteínas 
■i. reserva é também reduzida em sementes desenvolvidas em mu¬ 
tantes com níveis e respostas normais do ABA, indicando que este 
t- somente um dos vários sinais que controlam a expressão de ge- 
nus de proteínas de reserva durante a embriogênese. 

O ABA não somente regula o acumulo de proteínas de reser¬ 
va durante a embriogênese como pode também manter o embrião 
maduro em um estado de dormência, até que as condições ambi¬ 
entais sejam ótimas para o crescimento. A dormência de semente é 
um ! atí ir 1 mporta nte n a a d aptaçã o dos vegetais a ambientes desfa¬ 
voráveis, Como será discutido nas próximas seções, os vegetais 
desenvolveram variados mecanismos, alguns dos quais envolven- 

üo o ABA, que permitem a manutenção de suas tementes em um 
estado de dormência. 


A dormência das sementes pode ser imposta pela testa 
ou pelo embrião 

Durante a maturação da semente, o embrião entra em ÍJnvi 
fase quieseente em resposta à dessecação, A germinação da semente 
pode ser definida como a retomada do crescimento do embrião na 
semente madura; da depende das mesmas condições ambientais 
das quais depende o crescimento vegetativo. A água e o oxigénio 
devem estar disponív eis, a temperatura deve ser adequada ê tião 
devem existir substâncias inibidoras. 

Em muitos casos, uma semente viável (viva) não irá germinar 
mesmo se todas as condições ambientais para o crescimento sejam 
satisfeitas, fenômeno denominado dormência da semente. A dor¬ 
mência da semente induz um retardo temporal no processo de ger¬ 
minação, fornecendo um tempo adicional para a dispersão da 
semente. Isto também maximiza a sobrevivência das piântulas pela 
inibição da germinação sob condições desfavoráveis. Dois tipos 
de dormência de sementes têm sido identificadas: dormência im¬ 
posta pela testa e dormência do embrião. 

Dormência imposta pela testa. A dormência imposta ao embrião 
pela testa da semente e outros tecidos circundantes, como o m- 
dosperma, pericarpo ou órgãos extra flora is, é conhecida como dor¬ 
mência imposta pela testa. Os embriões dessas sementes irão 
germinar rapidamente na presença da água e do oxigênio uma vez 
que a testa e outros tecidos circundantes tenham sido removidos 
ou danificados, Existem cinco mecanismos básicos na dormência 
imposta pela testa (Bevvley e Black, 1994): 

1. Imped i me n to d a absorçà o da ãgua. 

2. Restrição mecânica , O primeiro sinal visível da germinação é a 
quebra da testa da semente pela radieula (ver Glossário). No 
entanto, em alguns casos, a testa pode ser demasiada mente 
rígida para que ocorra a penetração da radícula. Para que as 
sementes germinem, as paredes das células do endosperma 
devem ser afrouxadas pela produção de enzimas que degra¬ 
dam parede celular, 

3. Interferência com a> trocas gasosas. A redução da permea b ílída- 
de da testa da semente ao oxigénio sugere que a testa inibe a 
germinação pela limitação do suprimento de oxigênio para o 
embrião, 

4. Reta \ ção i íe ii übidores. A t es ta p od e impedir a sa ida de ini bid c> 
res da semente. 

5. Produção de inibidores. A testa da semente e o pericarpo podem 
con ter concen ira ções rela Ei v a men te a í tas d e iní bid o res d e cres ■ 
cimento, incluindo o ABA, que pode impedira germinação 
do embrião. 

Dormência do embrião. O segundo ripo de diírméncia de sémente 
é a dormência do embrião, uma dormência que é intrínseca ao 
embrião e que não é resultante de qualquer influência da testa da 
semente ou de outros tecidos circundantes. Em alguns casos, a dor¬ 
mência do embrião pode ser interrompida pela excisão dos cotilé¬ 
dones, Espécies nas quais os cotilédones exercem um et eito 




Ácido abscE^rco: 

|1|hiíprh i incluem a avelã (Cvrtflus metiam j) e o freixo tFrnxmus cv- 

' ’L demonstração fascinante da capeuidade dos cotilédones 
ín i[,ir ocrescimento é encontrada em espédes (pex., pêssego) 
1!S o embrião dormente isolado germina, porém possui um 
-amamento estrema mente lento, formando uma planta anã. To- 
ijvia, se os cotilédones são removidos em um estágio inldnl do 
d^envolvimento, a planta muda abrupta mente para um cresci- 

mento normal- . , 

Acredita-se que a dormência do embrião deva-se a presença 

dt? j n jLiidores, espeeia Imente o ABA, bem como a auêénda de pro- 
motores de crescimento, como o GA (ácido giberelíco). A perda da 
í()Tm êma do embrião está frequentemente associada ã queda acen¬ 
tuada na razão entre ABA e GA. 

Oorwcncm primaria versus tíortncncm scamifárfo da semente. Di¬ 
ferentes tipos de dormência de semente também podem ser distin¬ 
gidas mais com base na determinação do tempo de início da 
dormência do que na causa da dormência: 

* As sementes que são liberadas da planta em um estado dor- 
m en te sã t > d.i t a s aprese n tare m d o rm è nd a pri m á ri a. 

* As sementes que Aio liberadas da planta em um estado não 
dormente, mas que se tomam dormente se as condições para 
a germinação forem desfavoráveis, são ditas apresentarem dor¬ 
mência secundária. Por exemplo, sementes de Avetw aatm 
f a veiai podem ve tomar dormentes na presença de tempera¬ 
turas superiores ao máximo adequado para a germinação, en¬ 
quanto que sementes de P/wcc/ni dttbiti tomam-se dormentes 
em temperaturas abaixo do mínimo para germinação. Os me¬ 
canismos da dormência secundária são pouco compreendi¬ 
dos, 

Fatores ambientais controlam a liberação da dormência 
das sementes 

Vários fatores externos liberam a semente da dormência do 
embrião e sementes dormentes respondem tipicamente a mais de 
uru dos três fatores seguintes: 

1 í Vís- um f ii rjpi>, M u 1 tas sem eiites perd em a J orrnê nc ta quandii 
'is seus teores de umidade são reduzidos a um certo nível de 
desseca mento — um fenômeno conhecido como pós-matu- 
ração. 

- ífrforiVi>mvifo.. Baixas temperaturas, ou resfriamento, podem 
liberar as sementes da dormência. Afoitas sementes necessi¬ 
tam de um período de frio (0 — fo Ci quando eumpletamen- 
lv ^'dratadas (embebidas), como condição para germinar 

' Dt:< Grande quantidade de sementes necessita de luz para 
germinar, podendo envolver apenas uma breve exposição, 
como no caso da alface, um tratamento intermitente tp. ex„ 
nas suculentas do gênero fCalíuforeej ou mesmo um foloperío- 
do envolvendo dias curtos e longos, 

1 'ara nutras informações sobre os fatores ambientais que ale- 
i " í " tS dormência das sementes, ver tópico 23.5 na Internet. Para 
UE11jJ discussão sobre longevidade das mentes, ver Tópico 23.6 
n a Internet. 
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A dormência da semente é controlada pela razão entre 
ABA e GA 

As sementes maduras podem sor dormentes ou não, depen¬ 
dendo da espécie. Sementes não-donnentes, como a ervilha, ger¬ 
minarão rapidamente se supridas apenas com água. Por outro lado, 
sementes dormentes nlo germinam na presença da água, necessi¬ 
tando de algum tratamento ou condição adicional Conforme foi 
visto, pode ser consequência da rigidez ou da impermeabilidade 
da testa (a testa impondo a dormência) ou da manutenção do esta¬ 
do de impedimento do desenvolvimento do embrião. Exemplos 
deste ultimo incluem sementes que necessitam de pós-mafornção, 
de resfriamento ou de luz. para germinar. 

Mutantes do ABA têm sido extremamente úteis em demons¬ 
trar o papel deste hormônio na dormência de sementes. A dor¬ 
mência de sementes de Arniwfapstf pode ser superada com um 
período de pôs-maturação e/ou tratamento com frio. Foi demons¬ 
trado que os mutantes ABA-deficientes fofo) não eram dormentes 
na m a tu ri d a d e. Quando f t tra m rea 1 i za d < js cru z a m e n tos rec íp n ?c os 
entre nfwí e plantas tipo selvagem, as sementes apresentaram dor¬ 
mência somente quando o embrião foi capaz de produzir ABA 
Nem o ABA materno nem a aplicação exógena foram eficazes na 
indução da dormência do embrião r<fo. 

Por outro lado, o ABA derivado do tecido materno constitui o 
principal pico presente nas sementes e é necessário para outros 
aspectos do desenvolvimento dessas — como, por exemplo, evitar 
a viviparidade na fase intermediári i da embriogênese. Assim, as 
duas fontes de ABA funcionam em vias de desenvolvimento dife¬ 
rentes. A dormência é também muito reduzida em sementes do 
mutante ABA-insensível flbil F\BÀ-!iiSen<wll ), e riJiD, ainda 
que lais sementes contenham concentrações mais altas de ABA do 
que aquelas do tipo selvagem durante todo o desenvolvimento, 
possivelmente refletindo uma regulação por Mbad do me ta bu¬ 
lis mo do ABA. Os mutantes de tomateiro ABA-deficientes pare¬ 
cem funcionar da mesma maneira, indicando que o fenómeno é 
pro v a x e I men te ge ml. F n treta n to, n i u tros m u ta n tes et> m do rm èncía 
reduzida, mas com sensibilidade e níveis normais de ABA, indi¬ 
cam a presença de reguladores adicionais da dormência, 

Embora o papel do ABA na iniciação e na manutenção da dor¬ 
mência da semente é bem-estahdecido, outros hormônios contri¬ 
buem para o efeito total. Por exemplii # o pico de produção do \BA 
em sementes de muitas plantas coincide com um declínio nos ní¬ 
veis de Aí A e GA. 

A importância da razão entre ABA e GA nas sementes foi de¬ 
monstrada a partir da triagem genética que levou ao isolamento 
do primeiro mutante ABA-deficiente em Arabutvpsis (Koornneef e 
cols., 1982). dementes mutantes GA-deficientes que não poderiam 
germinar na ausência do GA exógeno foram tratadas com rnutagé- 
nicos e em seguida crescidas em casa de vegetação As sementes 
produzidas por essas plantas foram selecionadas para a reversão 
(do mrlo, ríVtTljíJí/s) — isto è, as sementes recupera ram a capaci¬ 
dade de germinar, 

Observo lo se que lais sementes isoladas para a reversão eram 
mutantes da síntese do ácido abscisico, Aquelas que apresentaram 
a re 1 versão germinara a n porque não ocorria a indução da dormên¬ 
cia. Assim, a subseqifonte síntese do Ç.A não em necessária para 
superar esse efeito. O estudo ilustra o principio geral de que p ba¬ 
lanço entre ns hormônios vegetais e frequentemente mai: crítico 
do que as suas concenti rações absolutas na rvgulaçãi 1 di de sei . jJ 
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v imenti). Entretanto, o ABA e o CA exercem seus efeitos na dor¬ 
mência da semente em diferentes períodos, de modo que os seus 
efeitos «mCanônicos na dormência nlo refletem necessáriamen te 
uma intemçao direta. 

Recentes triagens genéticas para supressores da insensibili¬ 
dade ao ABA identificaram interações antagônicas adicionais en¬ 
tre o ABA eo eh feno ou brassinosteróides que afetam a germinação. 
Além disso, muitos a feios novos de mutantes ABA-deficientes ou 
ÂBAAnsctisfyçlé ( abi4 ) têm sido identificados nas triagens para al¬ 
terações na sensibilidade ao açúcar. Tãis estudos indicam que unia 
complexa rede de regulação íntegra a sinalização de hormônios e 
nutrientes 

0 ABA inibe a germinação precoce e a viviparidade 

Quando embriões imaturos são removidos de suas sementes 
e colocados em cultura para completar o seu desenvolvimento, 
antes do início da dormência, eles germinam precocemente — isto 
é, sem passar pelos estágios normais de quíescência ou de dor¬ 
mência. 0 ABA adicionado ao meio de cultura inibe essa germina¬ 
ção precoce. Tal resultado, em combinação com o fato de que o 
nível endógeno do ABA na semente é alto entre as fases interme¬ 
diária e tardia do desenvolvimento, sugere que o ABA seja o re- 
pressor natural que mantém o estado embriogénico do embrião 
em desenvolvimento. 

Evidências adicionais do papel do ABA na inibição da germi¬ 
nação precoce têm sido fornecidas por estudos genéticos da vivi- 
pa ri d ade. A tendência à viviparidade, também conhecida como 
frriiiiimçsh pre-coíheiln, é uifta característica varietaj dos cereais fa¬ 
vorecida pelo clima úmido. No milho, foram selecionados vários 
mutantes vivíparos [vp\ nos quais os embriões germinam direla¬ 
mente na espiga enquanto ainda ela está conectada ã planta. Vári¬ 
os desses mutantes são ABA-defidentes (np2, vp5, vp7 c vplA) (ver 
Figura 233); um é ABA-in$ensível ivpTp A vê vi paridade nos mu¬ 
tantes ABA-d eficientes pode ser parda Imente evitada por trata¬ 
mentos com ABA exógeno. À vi vi par idade em milho também 
necessita da síntese do GA na fase inicial da embriogenese como 
um sinal positivo; os duplos mutantes deficientes tanto no GA 
quanto no ABA não apresentam viviparidade (White e cols,, 2000). 

Ao contrário dos mutantes de milho, os mutantes de um úni¬ 
co gene de Ajflbiífcpsís (tibal, íihtú.abi] e íiíj/ 3) não exibem vi vi pari- 
dade, embora não sejam dormentes. A falta da viviparidade deve 
ser o resultado da ausência da umidade, pois essas sementes ger¬ 
minam no interior dos frutos sob condições de alta umidade rela ti- 
va Entretanto, oulros mulantes de Aifliwfopsís com resposta normaI 
au ABA e com níveis moderadamente reduzidos de ABA (p. ex., 
/ksdíA pertencente a classe de mutantes 1 deficientes na regulação 
da transição da embriogenese para a germinação) apresentam al¬ 
guma viviparidade mesmo em baixas umidades. Ademais, os du¬ 
plos mutantes que combinam a deficiência na síntese do ABA ou 
Mfi resposta ao ABA com a mutação/r/Sfíí3 apresentam alta frequên¬ 
cia de viviparidade (Nambara e cols,, 2000), sugerindo que meca¬ 
nismos redundantes de controle impedem a viviparidade em 
A miáopsis. 


'l-X-noFimia^i. dfe jairdu i urn o Ivuqu tahncK iripri-^uU» f>,qrn designar a ■ o» casta- 

nhu ■ ^. , i. i rmel!iia.<io dtiis (inibrjÕKi. 


O ABA é acumulado nas gemas dormentes 

Nas espécies lenhosas, a dormência é um importante caráter 
fidaptativo em climas frios, Quando uma árvore é exposta a tem¬ 
peraturas muito baixas, no inverno, ela protege seus meristemas 
com escamas c o crescimento cessa temporariamente. Tal resposta 
a baixas temperaturas necessita de um mecanismo sensor ia l qi JC . 
detecte as mudanças ambientais (sinais sensoriais), além de um 
sistema de controle que realiza a transdução dos sinais sensoriais e 
desencadeia o processo de desenvolvimento, levando a dormên¬ 
cia das gemas. 

O ABA foi sugerido originalmente como o hormônio que in¬ 
duz ã dormência, em decorrência de se acumular nas gemas dor¬ 
mentes e de d i mi nu i r os seus níveis após lí tecido haver sido exposto 
a baixas temperaturas. No entanto, estudos posteriores demons¬ 
traram que o conteúdo de ABA nas gemas nem sempre possui cor¬ 
relação com o grau de dormência. Como foi visto no caso das 
sementes dormentes, essa aparente discrepância poderia refletir 
as interações entre o ABA e outros hormônios como parte do pro¬ 
cesso no qual a gema dormente e o crescimento são regulados pelo 
balanço entre inibidores de crescimento, como o ABA, e substan¬ 
cias que induzem o crescimento, como as dtocininas e as giberái- 
nas. 

Embora muitos progressos tenham sido alcançados na eluci¬ 
dação do papel do ABA na dormência das sementes, utilizando 
mutantes ABA-d eficientes, o avanço no conhecimento do papel 
do ABA na dormência das gemas, o qual se aplica principal mente 
para gemas de lenhosas perenes, encontra-se em atraso peta ine¬ 
xistência de um sistema genético adequado. Tal discrepância ilus¬ 
tra a extraordinária contribuição que a genética e a biologia 
molecular têm oferecido ã fisiologia vegetal, indicando a necessi¬ 
dade de se estenderem essas abordagens para as espécies lenho¬ 
sas. 

As análises de tais características, como a dormência, são difi¬ 
cultadas pelo fato de que elas são frequentemente controladas por 
ações combinadas de vários genes, resultando em uma variação 
graduai de íenótipos referidos como atfttcferes qmntiMiros, Recen¬ 
tes pesquisas de mapas genéticos sugerem que homólogos do ABI1 
podem regular a dormência de gemas em árvores de álamo. Para a 
descrição destes estudos, ver Tópico 23.7 na Internet 

Q ABA inibe a produção de enzimas induzidas pelo 6A 

O ABA inibe a síntese de enzimas hidroíítieas que sao funda¬ 
mentais para a quebra das reservas armazenadas nas sementes. 
Por exemplo, o GA estimula «i camada de aleurona dos grãos de 
cereais a produzir u-amilase e outras enzimas hidroíítieas, que que¬ 
bram as reservas do endosp|rma durante a germinação (ver Capi¬ 
tulo 20). O ABA inibe a síntese dessas enzimas dependentes do 
GA, peia inibição da transcrição do mRNA da a-amilase. O AB. ^ 
exerce seu efeito inibitório por pelo menos dois mecanismos: 

1 A VP1, uma proteína origina Imen te identificada como um ati¬ 
va dor da expressão do gene induzido pelo ABA. age come 
um repressòr transcricional de alguns genes regulados pelo 
GA (Hoççkere cok, 1995)* 

2. O ABA reprime a expressão do GA-MYB induzido pelo GA. 

O Gà-MYB é um fator de transcrição que regula a expressão 
da ci-amilase induzida peloGA (Gómez-Cadrnasecols, 2üúrí 



Ácido absdsico; um sinal para a maturação de semente e antiestresse 569 


O ABA fecha os estómatos em resposta ao estresse 
hídrico 

O^iirec&iifnto do papel do ABA nas respostas ao estresse 
, . írjCüj ã0 tio G á salinidade (ver Capítulo 25) levou à sua caracte- 
■jiçào^íomo uni hormônio do estresse. Conforme observado ini- 
■■ ai mente, a concentração do ABA nas folhas pode aumentar ate 
% vezes sob condições de seca — a alteração de concentração mais 
devera descrita para um hormônio em resposta a um sinal ambien¬ 
ta] A redistribuição ou a biossíntese do ABA é muito eficaz no 
fechamento estomático e seu acúmulo em folhas estressadas exer- 
L V um importante papel na redução da perda de água, pela tranír 
piftào, sob condições de estresse hídrico fFigpíi 23.5). 

O fechamento estom ático pode também ser causado pelo 
transporte do ABA sintetizado nas raízes para a parte aérea. Os 
niWnfes que perderam a capacidade para produzir o ABA exri 
bem uma murcha permanente e são chamados de mutaníes wiity, 
Jevídoá sua incapacidade de fechar os estómatos, A aplicação exó¬ 
gena do ABA nesses mutaníes leva ao fechamento estorna tico e à 
restauração da pressão de turgor 

Em baixos potenciais hídricos, o ABA promove o 
crescimento das raizes e inibe o crescimento da parte 
aérea 

O ABA apresenta diferentes efeitos no crescimento das raízes 
e da parte aérea Tais efeitos são profundamente dependentes da 
condição de água da planta. A Figura 23.6 compara o crescimento 



23.5 Alterações no potencial hídrico, naresistência 
^tomáiiça (o inverso da eoiuiutãncin ustumátieaj é no conteúdo de A lí A 
tri1 miti ^ resposta ao estrtshf hídrico A medida que i? solo perde 
'' potencial hídrico das folhas decresce e aumenta tanlu o 
tli ntttúdu de A li A quanL> i à resistência e-stt uti jfica. í 1 pru ..mi foi 
^'trUdü pela rega (Beardsell <? C ohfiix 1975). 


das raízes e da parte aérea em plántu las de milho crescidas sob 
condições abundantes de água falto potencial hídrico) ou sob cor- 
dições de desidratação (baixo potencial hídrico). Foram utilizados 
dois tipos de plãntulas: f I) plántukis tipo selvagem tom níveis nor¬ 
mais de ABA e (2) um mutante vivíparo, ÁBÀ-deficiente. 

Quando o suprimento de água 6 abundante (alto potencial 
hídrico), o crescimento da parte aérea é maior na planta tipo selva¬ 
gem (níveis endógenos normais de ARA) do que ru> mutante ABA- 
ili ridente* Q crescimento reduzido da parte aérea no mutante 
ABA-deficiente poderia ser decorrente, em parte, da perda exces¬ 
siva de água pelas folhas. Entretanto, em plantas de milho e toma¬ 
te, o crescimento atrofiado da parte aérea em altos potenciais 
hídricos das plantas ABÀ-defidentes parece ser devido á super¬ 
produção de etileno, o qual é normal mente inibido pelo ABA en¬ 
dógeno (Sharp e cols., 2000). Essa descoberta sugere que o ABA 
endógeno promove o crescimento da parte aérea em plantas bem 
hidratadas por inibir a produção de etileno. 

Quando a água é límitante (i é, em baixos potenciais hídri¬ 
cos), ocorre o oposto: o crescimento da parte aérea é maior no 
mutante ÀB A-deficiente do que no tipo selvagem. Assim, o ABA 
endógeno age corno um sinal para reduzir o crescimento da parte 
aérea somente sob condições de estresse hídrico. 

Agora será examinado de que forma o ARA afeta as raizes. 
Quando a água é abundante, o crescimento da raiz é levemente 
maior no tipo selvagem (níveis endógenos normais de ABA) do 
que no mutante ABÂ-deficiente, resultado semelhante ao cresci 
mento observado para a parte aérea Entretanto, em altos poten¬ 
ciais hídricos (quando os níveis totais de ABA são baixos), o ABA 
endógeno exerce um leve efeito positivo tanto no resci mento das 
raízes quanto na das partes aéreas. 

Entretanto, sob condições de desidratação, o crescimento das 
raízes é muito superior no tipo selvagem que no mutante ARA* 
deficiente, embora o crescimento esteja ainda inibido em relação 
ao crescimento da raiz de ambos gçnótipus quando a água é abun¬ 
dante. Mo caso, o ABA endógeno promove o crescimento da raiz 
aparentemente por inibir a produção de etileno durante o estresse 
hídrico (Spollen e cols,, 2000). 

Resumindo, sob condições de desidratação, quando os níveis 
de ABA estão altos, o hormônio endógeno exerce um forte efeito 
positivo no crescimento da raiz por suprimir a produção de etile¬ 
no e um leve efeiu ■ negativo no crescimento da parte aérea, i ► efei¬ 
to gemi éum aumento marcante da razão raiz: parte aérea em baixos 
potenciais de água (ver Figura 23.6C), o qual, junta mente com o 
efeito do ABA no fechamento dos estómatos, auxilia a planta a 
enfrentar o estresse hídrico. Para outro exemplo do papei do ABA 
na resposta a desidratação, ver Ensaio 1 na Internet. 

O ABA promove a senescênda foliar independentemente 
do etileno 

Gácido absdsíco foi isolado originalmenle como um fator cau¬ 
sador de ahscisao. Entretanto, tem-se tornado evidente que o AB A 
estimula a absrisão de órgãos em apenas poucas espécies e que o 
principal hormônio causador da absdsão, é o etileno. í ór outro 
lado, o ABA está d ara mente envolvido na senescênda foliar, con¬ 
siderando-se que essa promoção da senescênda deva-se indireta- 
mente ao aumento da siri tese de etileno que estimula a abscísãu 
(Paro maior discussão da relação entre o ABA e ■ j etileno. ver ! ôpí* 
co 23.3 na Internet) 
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Parte aerea 


(B) Raiz 


1 Razio rarz; parte aérea 



FIGURA 23.6 Comparação do crescimento das partes aéreas IA) e das raizes (Bj de plantas normais de milho em 
comparação com mufantes AB A -deficientes fvivíparosj crescidas em vermicufifa e mantidas em alto potencial hídrico 
í- 0,03 MPaj ou em baixo potencial hídrico (-0,3 MPa em A e -1,6 MPa em B).. O estresse hídrico fbaixo potencial 
hídrico* diminui o crescimento tanto das raízes quanto das partes aéreas comparado com os controles. (C) Observe que 
sob estresse hídrica (baixo u a taxa de crescimento da raiz, comparada com a da parte aérea, é muito maior quando 
o ABA está presente u. é, no tipo selvagem) do que quando ele está ausente (no mutante) (Saab e cols, r 1990), 


A senescêncía lo liar tem sido extensiva mente estudada, es¬ 
tando descritas no Capítulo 16 as mudanças anatômicas, fisiológi¬ 
cas e bioquímicas que ocorrem durante este processo. Segmentos 
de folhas senescem mais rapidamente no escuro que na luz, e tor¬ 
nam-se amarelados como resultado da degradação da clorofila. 
Além disso, a degradação de proteínas e de ácidos nuddicos é au¬ 
mentada devido a ativação de várias hidrolases. O ABA acelera 
íntensameníe a senescénda tanto dos segmentos foliares quanto 
das folhas ligadas a planta. 

MODOS DE AÇÃO CELULAR E MOLECULAR DO ABA 

í * ÀBA está envolvido nos efeitos fisiológicos de curto prazo 
q.i. e> fechamento n-stomático}, bem como nos pn>cessos de longo 
prazo do desenvolvimento í p. ux,, maturação de sementes). Res¬ 
postas físiolngicax de curto prazo envolvem frequentemente alte¬ 
rações no fluxo de ions através da membrana, assim como podem 
envolver a regulação de alguns genes, enquanto que os processos 

1 ■ cm tí fJ \ ift ' r/ ’ u envolvem inevitavelmente maiores alterações no 
padrão da expressão de genes, 

Às vias de transdução de sinal, que amplificam o sinaí primá¬ 
rio gerado quando o horfnonip se liga a seu receptor, são necessã- 
riíis para os efeitos do ÁBÁ, tanto em curto quanto em longo prazo. 
Kludos genéticos tem demonstrado que muitos componentes n 
guiadores da sinalização são Conservados tanto nas respostas em 
i uno prazo quanto em longo prazo, indicando que eles comparte 
lham de mecanismos comunsde sinalização. Nesta seção $erá des 


crito o que se conhece com relação ao mecanismo de ação do ABA 
nos ní veis celular e moIecuiar. 

O A8A é percebido por receptores extra e intracelulares 

Embora tenha sido demonstrado que o ABA interage direta- 
mente com os fosf n lipídeos, é ampla mente aceito que o receptor 
do ABA é uma proteína. Mo entanto, até o momento, a proteína 
receptora do ABA não foi identificada. Experimentos tem sido rea¬ 
lizados para determinar se o hormônio deve entrar na célula para 
ser efetivo ou se ele pode agir externa mente pela ligáçaoa um re¬ 
ceptor localizado na superfície externa da membrana plasma ti ca 
Üs resultados ofetidos ate aqui sugerem múltiplos sítios de percep¬ 
ção* 

Alguns experimentos indicam um receptor na superfície ex¬ 
terna da célula. Por exemplo, a mícromjeçao do ABA nãoalffmu 
a abertura estomátíca de tradescáncia Çonmteliua, nem inibiu a 
síntese da u-amiiase induzida pek> CA em protopiastos da ca¬ 
mada de aleurona de cevada (Anderson e cols 1994; Cilroy c 
Jones. 1994); Além disso, os conjugados A 8 A-proteína que não 
atravessam a membrana tem demonstrado ativar (auto canais de 
íons q u an to a ex pres sã £ j d e genes (Sch u I tz e Q u a i ran o, í 99 7 I e- 
annelte e cols., 1999). 

Outros experimentos, entretanto, sustentam uma localização 
intracelular para o receptor do ABA 

*- A aplicação ex tracei ular do ABA foi aproximadamente dua> 

vezes mais efetiva na Inibição da abertura estomátíca em [dl 
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n 1 ; condi (ao em que o ABA está completamente protonadú 
e /rapidamente absorvido polas células guarda, em contraste 
im O pl I m condição na qual o ABA está, em grande parte, 
jfôspriado na forma aniómca que dificilmente atravessa as 
membranas (Anderson e cols., 1994). 

\ L ] p f icação do A BA d i re tamen tc e con t i nu a meu te no c i tos c>1 
utilizando uma pipeta microcapâar, inibe os canais de K* m os 
sã o necessários para a abertura es tom ática (Schwartz e 

colSv W4). 

# A microinjeção de uma forma inativa "aprisionada" do ABA 
nris células guarda de Çmniffhw resulta do fechamento esto- 
m $6z0t após os estorna tos serem tratados brevemente com 
radiação Ü V para ativar o hormônio — isto ê, liberá-lo do 
aprisionamento molecular (Figura l iA llan o cols., 1994). 
As células-guarda controles, injetadas com uma forma não- 
íotolizável do ABA aprisionado, não se fecharam após a irra¬ 
diação com UV. 

Considerados em conjunto, tais resultados indicam que a per- 
e xtraceiitlar do ABA pode evitar a abertura estom ática e 
regular a expressão gênica e que o ABA intracelular tanto pode 
aduzir o fechamento cstomálico quanto inibir o fluxo do K- l(1 ne¬ 
cessário para a abertura. Assim, parecem existir receptores extra e 
intracel u la res d ci A BA. Poro m, e le s a i nd a d e ve m ser ide nti f i ca d os 
ou localizados, 


O ABA aumenta o Ca í+ do citosol, eleva o pH dtosólíco e 
despolariza as membranas 

Conforme discutido no Capitulo 18, o fechamento estomãtíco 
ê induzido pela redução da pressão de turgor, causada pelo massí- 
vo cfluxo de K- é ânions da célula. Durante a posterior diminuição 
da célula, decorrente da perda de água, a área superficial da mem¬ 
brana pode contrair até 50%. Fara aonde vai a sobra da membra¬ 
na 7 A resposta parece ser que elas são retiradas por cn doei tose 
como pequenas vesículas — um processo que também envolve a 
reorganização do cito esqueleto de ac tina- Entretanto, a primeira 
alteração detectavd após a exposição das células-guarda ao ABA é 
a despolarização transitória da membrana causada pelo influxo de 
cargas positivas e o aumento transitório da concentração de cálcio 
atosôlico (Figura 23.8). 

O ABA estimula o aumento da concentração do Ca Í4 dtosdli- 
co pela indução tanto do influxo através de canais da membrana 
plasmãtíb, quanto da liberação do cálcio no interior do citosol a 
partir de compartimentos internos, como o vaeüolo central (Schro- 
eder e cols, 2001) O estímulo do influxo ocorre via uma rota que 
utiliza as especies reativas de oxigênio (t"RÜ), como o peróxido 
de hidrogénio (HiO?) ou o superóxido <0/ como mensageiros 
secundários que levam a ativação de canais da membrana pl asmá¬ 
tica (Pei e cols,, 2000).. 

A liberação do cálcio a partir das reservas intracelulares pode 
ser induzida por vários mensageiros secundários, incluindo o mn- 







Apmionãdor fotolizável do ABA 




m 



(C) ÍDJ 



Fl G U R A 2 3- 7 ! kc h a mento vs U m ã tia m nd u zj ik> p*. 4o U Vi c.hj saiI o püJa 

tnlolise do aprisión.idor do ABA no citoplasma da célula guarda Lma 
célula-guarda do complexo eslòmritíco de Coftituclhut foi micro injetada com 
o ABA aprisionado. (A) Reação de fptólise induzida peJa radiação LA (BJ ^ 
aberUir.i éstõmáticá foi registrada antes e após 3(1 segundos de exposição 
das células au UV (C. D) fotoinicrografia do mesmo complexo estomatico 
no qual .i célula guarda da direita ím carregada mm o aprisionador 
ínkilizável do ABA, 10 minutos antes Ja íolõiisè pule k L A (t U- 30 minuto- 
." i»s ,i lotólise(D). (A l" lide \ll.m o cols,, 19' cl, t e U V Allart.di* \lfan e 
cols 1994; : American Scx.iel> oíPlant liiolugisK impresso, • ivh 

pei-miSsão f 
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sjioj 1 l5-tr\ma\o í\\\) f o XDiMfrttp cíclico (/ipPRt). bem como 
ii próprio aumento (induzido pelo cálcio) cio liberaçlp do Ca 2 ". 
Estudos recontes- tfm demonstrado que o ABA estimula a síntese 
do óxido nítrico (ONi im réhilas^guardíi, o qual induz o fechag 
mcoio esto má tico de forma dependente do AJàPRc, indicando que 
o ON é um mensageiro secundário inicia! dessa via de resposta 
CíSieili eco Is., 2002) (para conhecer oOÍM, ver Capítulo 14 na Inter¬ 
net), 

A combinação do influxo do cálcio e a libmçao do cálcio das 
reservas internas, elevam as concentrações cr toso ficas de 50 para 
350 n Aí, podendo chegara 1JOO nAí (U mAI) (Figura 23,9) (Mans- 
fiéid e McAinsh, em Davíes, 1995). Esse aumento é suficiente para 
causar o fechamento estomálico, como e demonstrado pelo expe¬ 
rimento que segue. 

Assim como no experimento descrito anícriormente, o cálcio 
fui microinjetado nas células guarda em uma forma aprisionada, 
que poderia ser hídrolisada por um pulso de luz LA’. Este método 
permite aos pesquisadores controlar tanto a concentração de cál¬ 
cio livre quanto o tempo para a liberação no citosol. Nas concen¬ 
trações ritosóJjcas de 600 nAí ou maiores, o cálcio liberado do 
aprisionador desencadeia o fechamento estom ático (GÜroy e eols., 
1990). Tal nível de cálcio intracelular corresponde às concentra¬ 
ções observadas após o tratamento com ABA 

Em estudos prévios, o cálcio livre intracelular foi medido pela 
microinfeção do corante fluorescente cálcio-sensível 2 , como o funb 


1 ou mrfo-1, Entretanto, as micro injeções do corante fluorescente 
em uma única célula são difíceis e frequentemente resultam na 
morte celular As taw viáveis de sucesso das injeções em células 
guarda de Artíbiãopáis podem ser menores que 3%, Por outro lado 
plantas transgénicas expressando o gene para a proteína indicado¬ 
ra de cálcio yclbw camdnon torna possível monitorar para leia men¬ 
te várias células fluorescentes, sem a necessidade de injeções 
invasiVíis (Allen e col*., 1999b) (ver Tópico 23.9 na Internet] Es¬ 
tes estudos têm demonstrado que a concentração do Ca 2, cilosõls- 
co varia com periodicidades distintas, dependendo dos sinais 
recebidos (Figura 23,10). 

Os resultados apresentados sustentam a hipótese de que um 
aumento no cálcio citosólico, parcialmente obtido das reservas in- 
trace lutares, é o responsável pelo fechamento éstoriiático induzido 
pelo ABA. Entretanto, o hormônio de crescimento auxina pode in¬ 
duzia' a abertura esto má ti ca, tal como o ABA induz o fechamento, 
acompanhado pelo iUímenJo do cálcio citosólico. Essa descoberta 
sugere que as características detalhadas da localização e da perio¬ 
dicidade da oscilação do Cv- ( signatar^'), mais do que a con¬ 
centração total do cálcio citosólico, e o que determina a resposta 
celular. 

Além do aumento da, concentração do cálcio citosólico, o ABA 
promov e a alcalinização do citosol de cerca de pH 7,67 para pH 
7,94. Tem sido demonstrado que o aumento cio pH citosólico ativa 
os canais de membrana para o e fluxo do K~, aparentemente pelo 


Corrente positiva interna 



ABA 


O aumento do Ca 2 * citoplaimâtkc 
coincide aproximadamente com os 
eventos de despolarização cia 
membrana 


URA 23.8 Medidas simultâneas do aumento interno dat, correntes positivos q das concentrações do Ca 2, 

' !*'■'*! ^^luridos pelo ABA nas células guarda de Vimfaba (fava). A corrente foi medida pela técnica pfltçh 

4 ; lilci p * 01 mt -ásdu com o uso de um corante indicador fluorescente. Ü ABA foi adicionado ao sistema no 
pLjjito indicado pela seta, em cada caso (Schroader e Hagiwara, 1990). 


Cür, ™ tÉ -‘ fluorescente de medida mdiométrko sòfrè unta mudança em seus es- 
fieciifís de excitação«: f nus *ãn quando ligadus au cah it> Baseado nes--.i pruprieda • 
m P^^^uturmihaiconceniraçau intfacéJülãr de ámbàS;ãs> íomuis dl 1 corante 
tJigrtíia ou Eiauat) eSkio) pelo excitaçãoutilizandodók comprimentos de onda ápid- 
prlados. A razáoentreaj dxmí cmÍ56des possibilita uma medida da concentraçãede 
'• J»u> qutíi independente da i on cnluv,™ do . orank- 

N. de f. Deaenvíilvída para células .mimais, esta técnica yem sendo utílizôdo para 
vegetais. Permeio dt uma leve prfósáo, uni pequeno pedaço da membrana 
■ retirada é n>.;idi no úpice de um detiodo A técnica permite n estudo de canais 
.cpsíjuanlo á seleiividade, abertura e fcçhamvnló, iiít-ni da capacidade dealh a- 
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FIGURA 23.9 Aumento das concentrações do Cn ' citosólico induzido pek) ABA 
nas cêlu ias guarda (parte superior do gráfico) e da abertura estomática induzida pdu 
ABA i parle inferior do grafico) ao longo do tempo (Mansfkld l 1 McAinsh, 1995). 


aumento dü número do canais disponíveis para ativaçao (ver Ca¬ 
pítulo 6), 

A ativação pelo ABA de canais aniônicos tipo slow causa 
uma despolarização de longa duração da membrana 


pelo ABA. Inibidores dos canais de ànions tipo m- 
pht (tipo-R), como o ácido 4 J 4'-diisolincianatosfilb^ 
nci-2 ( 2'-dissulfonícü (DÍDS) r não apresentam efeito 
no fechamento es to má tico induzido pelo A BA 
(Sdiwartz e cols., 1995). 

Um outro fator qoe pode contribuir para a des- 
polarização da membrana é a inibição da H' -ATPa- 
se d a membrana plasmãtk a. O ABA inibe a at i vaçãi > 
das bombas de prótons promovida pela luz azul, 
nos protoplastos das células guarda (Figura 23,11), 
coerente com o modelo de que a despolarização da 
membrana pias má lí ca pelo ÀBA é em parte causa¬ 
da por uma diminuição na atividade da Fk-AlTa- 
se da membrana pl asmática. Entretanto, o ABA não 
inibe direta mente a bomba de prótons. 

Especialtnerrte em Vim fabu (fava), a H l -ÀTPa- 
se da membrana plasm ática das folhas é fortemen¬ 
te inibida pelo cálcio. Uma concentração de cálcio 
de 0,3 li .Ví bloqueia 50*A da atividade da H'-ÀTIV 
sc ê I pjVl de cálcio bloqueia completa mente esta 
enzima (Kínoshita e cols 1995), Aparentemente, 
esses dois fatores contribuem para a inibição da 
bomba de prótons da membrana pl asmática pelo 
ABA: um aumento na concentração dtosóliça do 
cálcio e a alCfilinizaçâo do ritosol. 

Além de provocar o fechamento estom ático, o 
ABA inibe a abertura estomática induzida pelo luz Neste caso, o 
ABA age pela inibição dos canais de influxo do K c abertos quando 
a membrana é hiperpohnzada pel t bomba de prótons (ver Capí¬ 
tulos G e 18). A inibição dos canais de influxo de K' é mediada pelo 
aumento da concentração do cálcio citosólico induzido pelo ABA. 
Assim, o cálcio e o pH afetam os canais das células guarda de duas 
maneiras: 


A rápida e temportária despolarização induzida pelo ABA é 
insuficiente para abrir os canais de eíluxo do Ka os quais necessi¬ 
tam de uma despolarização da membrana de longa duração para 
abrir Entretanto, tem sido demonstrado que o ácido abscísico in¬ 
duz. despolarizações de longa duração. De acordo com o modelo 
mais ampla mente aceito, a despolarização de longa duração da 
membrana c desencadeada por dois fatores; (1) uma despolariza¬ 
ção transiente da membrana plasmatica induzida pelo ABA, asso- 
áida com (2} um aumento do cálcio citosólico. Ambas condições 
são necessárias para abrir ps canais aniônicos tipo 'sim (típo-S) d.a 
membrana plasmática ativados pelo cálcio (Schroeder e Hagivva- 
r, V 1990) (ver Capítulo 6). Tem sido indicado que o ABA ativa ca- 
], <ais aniônicos tipo stow nas células guarda iCrabov e cols., 1997. 
™ e cols., 1997). 

A abertura prolongada desses canais de ànions tipo sÍoep per- 
9 ue grandes quantidades de Cl e íons malato- - saiam da 
\ K UIFlr mo vendo-se ao longo de seu gradiente étefroquímko. (O 
,:VlU mtémo da célula é carregado negativa mente, assim, empurra 
11 Vi e o malato- para fora da célula., e o lado externo possui mo 
mm ' s Cü ncentrações de Cl e malato- - do que l» interior). O fluxo 
p.ir t i o exterior dos íons Cl e malato- carregados negatívamentv 
■s'- 1 ^ ama forte despolarização da membrana, desencadeando a 
ú ‘dura dos canais voltagemnlependentes de eíluxo do K* 

.. Em apoio a este modelo, Os inibidores quê bloqueiam ÓS ca- 
na, j? tipo sjpuç como o ácido B-nitrn-Z '.-feiúl propila ininobvnzu! 

I u EB), támbém bloqueia o fechamento eslomátko induzido 


I Eles i n i bem a abe r tu ra e sto má i íc a pela inib íção dos can a is d e 
influxo do K' e das bombas de prótons da membrana pias- 
má rica. 

2. Eles promovem o fechamento estomáhco pela ativação dos 
canais que direcionam os ànions para fora, levando assim a 
ativação dos canais de e flux o do K' 

O ABA estimula o metabolismo dos fosfolipideos 

Conforme discutido anteriormente, muitas evidências apoiam 
o papel do cálcio tanto na promoção do fechamento es toma tico 
quanto na inibição da abertura estomática. De acordo com a clássi¬ 
ca via de transdução de sinal cá lei o-dependente das células ani¬ 
mais, p IP 3 é liberado, junto com 0 diacllglicerol (DAG), quando a 
fosfolipase C é ativada por uma proteína G da membrana píasmã- 
tiça (ver Capitulo 14 na internet). Será que o ABA utiliza a mesma 
via quando induz 0 fechamento esto má tico? 

Em concordância com este modelo, tem sido demonsIrado 
que o ABA estímula 0 metabolismo fosioinosiiidio em células 
guarda de Vkkfabü (fava). Para detectar o efeito do ABA na libe¬ 
ração do I rfoi necessário incluir Li no meio de incubação como 
um inibidor da fosfatasse Lnositol, a qual remove rapidamente p 
grupo fosfato do II\ Sob tais condições, foi observado um au- 
mcntii de 9Ü U ’ no nível do II 1 induz ido pelo ABA. dentro de 1.0 
segundos de tratamento com p hormônio (Lee e cols., 1996), 1 
ledos recentes em utilizando DNA anti^ereu' . ara 
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FIGURA 23.10 Oscilações do cálcio induzidas pelo \BA cm células guardo de Arúbufop.w expressando wlhw amictem. um 
corante pmiéico indicador de cálcio i A) As oscilações etkíadas peto ABA sao indicadas pelo aumento da razão de emissão de 
fluorescência em 535 e 480 nm. (B) Imagens dc fluorescência pseudocoloridas de células-guarda dí? Azul verde, 

amarelo e vermelho representam o aumento na concentração do cálcio djtosóUco (Scbrneder e cols., 2001 


bloquear a expressão de uma fosfolipase C induzida pelo ABA, 
de monstra ram que es la enzima é necessária para os efeitos do 
ABA na germinação, no crescimento e na expressão genica (San- 
chez e Chua, 2001). 

A proteína C heterotrímérica pode mediar os efeitos do ABA 
nos movimentos estomãdcos. Por exemplo, muitos estudos em W- 
citihüw indicam que ativadores da proteína G, como o GTPyS. po¬ 
dem inibir a atividade dos canais de influxo do K . Coerente com 
os resultados do inibidor, o ÁBA não inibe os canais de influxo do 
K ou a abertura estomática induzida pela luz em mutantes de 
Arnbüfopsis deficientes na sub unidade Ga (Wang e cok, 2001), Con¬ 
tudo, o ABA promove o fechamento estorna tico nestes m utentes, 
indicando que a inibição da abertura c a promoção do fechamento 
utilizam duas rotas distintas para o mesmo resultado final — ou 
seja, o fechamento csEoiftático, 

f-^rain identificados outros possíveis mensageiros secundárí- 
iurdi,'dures da resposta do ABA, como o árido íosf abdico e o 

nosi toi-hexafosfato (!Pj, mas a relação desses compostos com 
os sinalizadores íl' ro G?- ainda não ê conhecida. 

Tudos ustes experimentos indicam que as células-guarda res¬ 
pondem a múltiplos sinais, possivelmente envolvendo múltiplos 
receptores e vias coincidentes de tiansdução de sinal, 

As proteínas quínases e fosfatases participam da ação do 
A BA 

Quase todos os sistemas de sinalização 1 biológica envoJyètn 
icações de fosforilação e desfqsforilação de proteínas um alguma 


ela pada rota. Assim, pode-se esperar que a transduçcio de sinal na 
célula-guarda, com os seus múltiplos sensores de inpirt, envolvem 
proteínas qu mases e fosfatnses. A elevação artificial da concentra¬ 
ção de AIP dentro das células-guarda, pelo equilíbrio do citoplas¬ 
ma com a solução interna da uma pipeta (ver Capítulo 6), ativa 
fortemente os canais de ánions tipo sAm 

Tal ativação dos canais de ãnions tipo slow pelo AT P á anula¬ 
da pela inclusão de inibidores da proteína quifiase na solução da 
pipeta (Schmidt e cols., 1945). Os inibidores de proteína quinase 
também bloqueiam o fecha mentir es tor^ático induzido pelo ABA. 
Por outro lado, a diminuição da concentração do AT? no dtosol, 
inativa os canais de ãnions tipo <!ou\ Além disso, experimentos 
confirmam que esta inativaçào deve-se ã presença de proteínas 
fosfatases, as quais removem os grupos foste tos que estão cova- 
lentemente ligados às proteínas, Em vista desses resultados, pare* 
ce que a fosiorikçãoea desfosforíJação de proteínas desempenham 
um importante papel na via de transdução de sinal do ABA nas 
células guarda. 

Há evidências de uma proteína quinase ativada pelo AB.A (de¬ 
nominada de AAPKí nas células guarda de Vicia fhhi (Li e 
mann, 1996; Mori e Aluto, 1997). A atividade da AAPh parece st*r 
necessária para que o ABA ative a corrente lóntca típoS e o lecha- 
mento estomãtíco, Essa enzima é uma proteína quinase Je autu- 
fosforílação, que tanto faz parte de uma via de transdução de smal 
independente do Ca- + quanto atua iiown>tiYtnn das eventos de si- 
nalizaçãn induzidos pelo cã Ido. ( A presença de ^ ias para ação do 
ABA, dependentes e independentes de L a-', será discutida bre\ e- 
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! Um pulso de \u/ a/ijl -iiiva a 
HT ATPase da membrana 
plasmátita, que bombeia prótons 
para o meiú, acidificando o pH 


2 A -ió çrín do AflA ao meio de 
cultura inibe em 40% a addificação 


3. O 5 res u I lados o b I idos 
dernomíram que O ABA induz 
alterações na célula, inibindo a 
H" AT Pa se da membrana pbsm ática 


Tempo (minutos) 


FIGURA 23.11 inibição pelo ABA cias bombas em prótons de protofjjastas de eélulas- 
guard& estimulada pela luz azul. Os protoplastos de células-guarda, em suspensão; foram 
incubados sob luz vermelha, sendo o pH do meio de suspensão monitorado com um 
eletrodo de pH. O pli inicial fui n mesmo em todos os casos (as curvas estão deslocadas 
para facilitar a visualização] {Shimazaki ecols., 


fados recentes têm demonstrado que ( las agem 
cornii 'dominantes negativos'', isto ê, uma có¬ 
pia defectiva de um gene é suficiente para in¬ 
terromper u resposta ao ABA, pela diminuição 
da atividade dos produtos gémeos funcionais 
produzidos a partir do a leio selvagem remanes¬ 
cente, 

Subsequentemente, foram obtidos os mu* 
tentes recessivos ABlí que exibem uma simples 
perda da atividade ABJ1. Tais mutantes recessi¬ 
vos de ABÍJ apresentam, na verdade, um au¬ 
mento na sensibilidade ao ABA (Costi e eols., 
1999). Além disso, a superprodução dos produ¬ 
tos génio is do tipo selvagem ou de seus homó¬ 
logos (proteínas intimamente relacionadas) pela 
reintrodução do gene em plantas, sob controle 
de um promotor de alta expressão, confere uma 
sensibilidade reduzida ao ABA (Sheen, 1998). 
Assim, a função destas proteínas íosfatases no 
tipo selvagem consiste em inibir a resposta ao 
ABA. 

A sinalização do A8A também envolve 
rotas independentes de Ca 2 * 


mente.} Além disso, duas proteínas qumase dependentes de Ca 21 , 
além da MAP quinase, tém sido relacionadas com a regulação da 
abertura estorna ti ca pelo ABA. 

A análise de mutantes ABA-tnsensíveis leni auxiliado na iden¬ 
tificação de genes codificantes dos componentes da via de trans- 
d Lição de sinal. As mutações abil-1 eabil-l, em Amhidopsiá, resultam 
na insensibilidade ao ABA tanto nas sementes quanto nas plantas 
adultas, lisses mutantes abi apresentam feno tipos consistentes com 
o defeito na sinalização do ABA, incluindo a dormência reduzida 
de sementes, uma tendência a murcha (devido à regulação impró¬ 
pria da abertura es tom ática) e o decréscimo na expressão de vários 
genes induzidos por ABA, 

As falhas na resposta das estorna tos incluem a insensibilida¬ 
de au ABA dos canais aniorucos tipo-S — ambos canais de e fluxo v 
influxo deK- — ea reorganização da ac ti na. Embora não apresem 
(e resposta ao ABA, os csLõmatofi mu tentes fecharão quando ex¬ 
postos a altas concentrações externas de Ca 2 *, sugerindo que eles 
são defectivos na sua capacidade de iniciar a sinalização do Ca :: \ 
Coerente com essa descoberta, o ABA não induz oscilações de Ca-' 
n pN mutantes (Allen e cois., 1999a), 


Embora um aumento na concentração dtosólica do cálcio in¬ 
duzido por ABA seja uma característica -chave no modelo atual para 
o fechamento da célula-guarda induzido por ABA, o ABAé capaz 
de induzir o fechamento estomático mesmo em céhilas-guarda que 
não apresentam aumento do cálcio dtosolico (Allan e cofs,, 1994), 
Em outras palavras, o ABA parece ser capaz de atuar por meio de 
uma ou mais vias independentes do cálcio. 

Além do cálcio, o ABA pode utilizar o pH citosolíco como um 
si n alizád or i n termal i á ri o. Co n f orme d i seu tido a n teriormen te, u ma 
elevação no pbl citosolíco pode levar á ativação dos canais de eflu¬ 
xo de KA e um efeito da mutação dW7 é conferir a esses canais de K 
a i n soi i si bi I i d a d o ao p H. Ta I red und ã n c ia nas \ tas d e tra nsd i ição 
de sinal explica como as células-guarda são capazes de integrar 
uma grande variedade de estímulos hormonais e ambienteis que 
afetam a abertura es tom ática o essa redundância provavelmente 
não é específica das celulas-guarefa. 

Um modelo geral simplificado para ação do ABA nas células- 
guarda dos eslómatos è apresentado na figura 23,12. Para facilitar 
a compreensão, somente os receptores da superfície celular são 
apresentados. 


As proteínas fosfatases ÀBl são reguladores negativos da 
r ^posta ao ABA 


gvnes ABI i e ABÍ2 de AmMrpsiü foram donados e identi- 
P* os como codificantes de duas proteínas fosfatases seriíia/treo- 
^aiíjnjamcnie relacionadas. Tal descoberta sugere que ABI I e 
regulam a atividade de proteínas-ajvo por desfosíorilar resí- 
^ uus específicos de se ri na e Ireouina, mas nenhum dos seus subs- 
ratOS io \ «fetivamente identificado. 

j. _ t| ''" í l üi; às mutaçõestfírrW eaíá2-í resultam no decréscimo 
Jj ABA, foi suposto inicial mento que as genes d< ■ tipo 

Lpn\ Cl ^ ,m l mfPmJ|IJJÍWJ a resppsta ao ABA. No entanto, as mutações 
g ] udis revelaram-se maia .dominantes do que recessivas e os es- 


A regulação da expressão géníca pelo ABA é mediada por 
fatores de transcrição 

Além dos processos iniciais de transduçâo de sinal do ABA 
já discutidos, ele promove alterações na expressão genica, lem 
sido demonstrado que o ácido «ibsdsico regula a expressão de 
numerosos genes durante a maturação da semente e sob certas 
condições de estresse, tais como choque de calor, adaptação ,i 
baixas temperaturas e tolerância ao sal ifíock, 2IKI0). Supõe-se 
que os genes induzidos pelo ABA ou induzidos peto estresse con¬ 
tribuam para os aspectos ada ptativos da tolerância induzida (ver 
Capítulo 25). Ides incluem os genes que codificam as proteases 
as chaperorias, as proteínas semelhantes as proteínas l i Vs ,i - 
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i > ' A0.A liga-se rio seu recepíor 


Rota ÊRO Rota IP* ADPRc 


2 A ligação do AÈA inde? a 
formação de espécies reativas de 
OKi|ènio. as quais ativam canais 
de Ca’ 1 da membrana plasmáiica, 

B o ABA aumenta os níveis do 
ADP ribose cíclico e do IP* os 
quais ativam cartais de cá Ido 
adicionais no tonoplásto. 

j 0 influxo do cálcio inicia 
oscilações de cálcro intracelular e 
promove a posterior liberação do 
cálcio dos $BCÚ0l05- 

5 0 aumento do calcro 
rüaceluJar bloqueia os canais 

6 O aumento do cálcio 
intracelular promove a abertura 
rio canal (ânion) Cl nu , na 
membrana pias má uca, causando 
a despolarização da membrana 

7 A bomba de próton da mem¬ 
brana plasmáiica é inibida pelo au¬ 
mento do cálcio citosõliCQ induzi¬ 
do pelo ABA e por urri aumento 
intracelular do pH, despolarizando 
posterior mente a membrana 



S, A despolarização da membrana 
ativa canais 

9 Para que o K' e as ámons saiam 
através tía membrana plasmátíca, 
é necessário qup sejam pnmeiro 
liberados dos vacúolos para o 
citosol 


FIGURA 23 A2 Modelo simplificado da sinalização do 
ABA nas células-guarda do estòmato. 0 efeito resultante 
ê a perda do potássio e de seu ânion fCt" ou malato^j da 
célula. ÍR = receptor; ÊRO = espécies reativas de 
oxigênio; ADPRc = ADP-ribose cíclico; Proteína G = 
proteína que liga aoGTP; PLC = fosfolipase C) 


enzimas do metabolismo de açúcares ou de outros solutos com¬ 
patíveis 3 , as proteínas de canais de ions e de água, as enzimas 
que destoxificam espécies ativas de oxigénio g as proteínas regu¬ 
ladoras como os fatores de transcrição e proteínas quinases. 

Em alguns casos o estímulo da transcrição pelo ABA tem sido 
diretamente demonstrado. A ativação gênica pelo ABA é mediada 
por Iatores de transcrição. Quatro classes principais de sequências 
reguladoras, que conferem ao ABA a capacidade de indução, fo¬ 
ram identificadas e as proteínas que se ligam a essas sequências 
foram caracterizadas (ver Tópico 23,10 na Internet). Sob condi- 
çovs de estresse, a indução da expressão gêmea pode ser depen- 
denle 00 WepWBil* do A lí A e fatores adicionais de transcrição, 
qut especificamente interaiediam as respostas ao frio, ã seca ou a 
salinidade, tem sido determinados (ver Capítulo 25), 

Alguns elementos de UNA envolvidos na repressão transe rí- 
cional pelo ABA foram identifiçados. Os elementos mais bem ca- 


-Um composto d(*gá n ico que age como um soluto qsptoÜcainOTte ativo l- nfio-toxíco 
Uü 1M<«oí; b LS« smpoêtòs MO gÉralmiíüte áç umute $ i>s d uno te <i estresse hídrica ou 

vnlinu |í .nipitulo 2:5} 


racterizados são os de resposta ã giberelina (ERGA), que atuam 
como mediadores da expressão induzida por giberelina e são re¬ 
primidos pelo ABA, como o gene da a-amilase em cevada (ver 
Capítulo 20), 

Quatro fatores de transcrição envolvendo a ativação genica 
pelo ABA em sementes maduras foram determinados utilizando 
recursos genéticos; mutações nos genes que codificam algumas 
dessas proteínas reduziram a resposta da semente ao iddo abso- 
nico, Os genes de milho VPl iVIVIPARÚ-h e Ariihidop^s ABh 
(ÀBA-INSENSÍVEL3) codificam proteínas altamente semelhante^ 
enquanto os genes ABI4 t* ABÍ5 codificam membros de duas ou¬ 
tras famílias de fatores de transcrição. Os VPí/ABB e o A814 sãn 
membros de famílias genicas encontradas somente em plantas 
contraste, oABI5 é um membro da família do ziper básico de leu- 
cina (bZIP), cujos membros estão presentes em todos os eucarion- 
tes (Finkdstejn e Lynch, 2000). 

Outros membros da subfamíüa ABIS têm sido identificados 
por recursos não-genéticos v estão também correlacionados com a 
expressão gêníca induzida peio ABA, embriogênese, seca ou es¬ 
tresse salino A caracterização dos mutantes t*ph itfrJ e fíhfi- l ^'^" 
irou que cada um desses genes pode ativar ou reprimir a 
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. menção, dependendo do gene-alvo. Visto que o promotor de 
tr * determinado gene possui sítios de ligação pára vários recepto- 
üm ^ provável que lais fatores de transcrição atuem em complexos 
Aduzidos por várias combinações de reguladores, dos quais a 
^ içto o determinada pela combinação dos reguladores dis- 

nonsveis e dos sítios de ligação. 

f Are 0 m omento, a proteína A813/VP1 parece interagir física- 
, ,nl t . com uma variedade de proteínas, incluindo a ABI5 e seu 
homólogo em arroz (TRAB1| A ABÍ5 também forma homodíme- 
heferodímeros com outros membros da família bZJR Há evi¬ 
dências adicionais para interações indiretas,, que podem ser 
■mdíadas por proteínas 14-3-3, uma classe de proteínas ácidas que 
Jimerizam e facilitam as interações proteína-proteína cm uma di¬ 
versidade de funções de sinaiszaçlo, de transporte e cnzimáticas 
iva Tópico 23.11 na Internet). Tais estudos demonstram a capa- 
■lIthío de ligação específica entre vários fatores de transcrição que 
parecem interagir como componentes dos complexos de regula¬ 
ção envolvidos na expressão genica induzida pelo ABA. 

Foram identificados outros reguladores negativos de 
resposta ao ABA 

Conforme foi descrito, identificaram-se reguladores negati¬ 
vos da resposta ao ABA (proteínas fosfatases) pelo isolamento de 
mutantes dominantes negativos como ahil e akiZ que resultam em 
íenótipos AB A-insensíveis (análogo aos efeitos do dominante ne¬ 
gativo do receptor mutante do etileno Ctrl; ver Capítulo 22). 

Outros reguladores negativos têm sido identificados pelo iso¬ 
lamento de mutantes que exibem aumento da resposta ao ABA. 
Os mutantes que apresentam o aumento na sensibilidade ao ABA 
durante a germinação incluem o eta (do inglês, mhanced response 
tu ABA) e rtí?li (do inglês, ABA Jiypersensitive) (Cutler e cols., 1996; 
Hugouvieux e cob., no prelo). Os mutantes m e übh conferem a 
hipersensibilidade ao ABA tanto no fechamento estomático quan- 
t' i na germinação, tomando estes mutantes resistentes ao murcha- 
mento e tolerantes a seca moderada. 

frmivjril | rmisferase, O gene FM 1 foi clonado e seu prod uto pro¬ 
teico, identificado como uma subunidadeda enzima famesil trans- 
terase, O farnesil transfera se catalisa a ligação do isoprenóíde 
intermediário do famesil difosfato (ver Capítulo 13) com proteí- 
nasque tém uma sequência-sinal de a mi noa eidos especifica. Mui¬ 
tas proteínas que participam da transduçào de sinal têm farnesil. 
As proteínas com farnesí! estão ancoradas á membrana piasmática 
vus inieraçSes hidrolóbicas entre o grupo farnesíI e os lipídeos da 
'cieiTibrana (ver Figura 1,6). A identificação da ERA1 como parte 
áii famesil tmnsíerase sugere que uma proteína, que normafmente 
ir vbe a resposta ao ABA, necessita possuir o famesil e está, prova- 
velmente, ancorada à membrana, 

jberessfljJíeNfo do mRNA, O ABH1 codifica uma proteína de 
ao CAP >' do mRNA, que pode estar envolvida no pro- 
ce&samento do mRNA do regulador negativo da sinalização do 
^ ^ hteordar que tis RN As mensageiros dos eucariontes possu- 
^ Uiria sequência-líder (do inglês, cap) t que consiste de guano- 
metilada na extremidade 5'). A comparação do acúmulo de 
inscritos nas plantas tipo selvagem e Ml indica um pequeno 
numero de genes do mutante que perdem a expressão, índuiiv 

0 a gumas moléculas que possivelmente codificariam sinal&ã- 
oiHes, 


/esíJfSí6/lií/iiTi' ao etileno, Foi descoberto que o E/M.? é um ale- 
lo dê um lótus sinalizador do etileno prevíamente identificado, 
ETÍLENO-/NSENS/VEL2 ( EÍN2) (Ghassemían ecok,2ÓOO) (verCa¬ 
pitulo 22). Além disso, para exibir a deficiência de resposta ao ABA 
e ao etileno, as mutações neste gene resultam na deficiência de 
resposta a auxína, ácido jasmõnico e ao estresse Este gene end i fica 
uma proteína ligada a membrana que parece representar um pon¬ 
to de "'cruzamento — isto ê, um sinalizador intermedia ri o comum 
— mediando a resposta de muitos sinais diferentes. 

Catabolismo do ÍP3. Outras triagens identificaram mutantes si¬ 
nalizadores do ABA baseados na expressão incorreta de genes-re¬ 
pórteres controlados por promotores ABA-responsivo. Embora os 
defeitos em alguns desses mutantes sejam limitados á expressão 
do gene, outros afetam as respostas de crescimento. Um desses 
mutantes, denominado fiery ( frij), reflete a intensidade da luz emi¬ 
tida por seu repórter AEÀ/tuciferase estresse-responsivo, que (■ 
também hipersensível ao ABA, e a inibição da germinação e cres¬ 
cimento pelo estresse, O gene F/ERY codifica uma enzima necessá¬ 
ria para o catabolismo do ÍPjfXiong e cols., 2001). O fenótipo 
mutante demonstra que a capacidade de atenuar, bem como de 
induzir, a sinalização do estresse é importante para o sucesso da 
indução da tolerância ao estresse. 

Semelhante ao mecanismo de sinalização descrito para ou¬ 
tros hormônios vegetais, a sinalização do ABA envolve a ação 
coordenada de reguladores positivos e negativos que afetam os 
processos tão diversos quanto n transç tição, o processamento do 
RN A, a fosfor ilação de proteínas ou a ligação do Mrnesil c o me¬ 
tabolismo de mensageiros secundários Com os componentes de 
sinalização sendo identificados e freqüentemente encontrados 
funcionando em resposta a múltiplos sinais, o próximo desafio é 
determinar como eles podem levar as respostas específicas do 
ABA. 


RESUMO 

O ácido absdsíco desempenha um importante papel na dor¬ 
mência de sementes e gemas, bem como nas respostas ao estresse 
hídrico. 0 ABA c um composto terpenóidede 15 carbonos deriva¬ 
do de uma porção terminal dos caro te nos, Nos tecidos, o ácido 
abscínico pode ser medido por bioensaíos de crescimento, germi¬ 
nação ou lechamento estomático. A croma tografia gasosa, QF.A e 
imunoensaios são os métodos mais confiáveis e precisos disponí¬ 
veis para medir os níveis do ABA. 

A produção do ABA dá s£ peia divagem de um precursor ca- 
rotenóide de 40 carbonos, sintetizado a partir do IsopenteniJ çtifqs- 
fato via a rota de íerpenos do plastídio. O ABA è inativado tanto 
pela oxidação degrada ti va quanto pela conjugação. 

O ácido abscmico é sintetizado em quase todas as células que 
possuem plasfídios e transportado tanto pelo \ilema quanto pelo 
floema. Os níveis do ABA variam muito em resposta a mudanças 
no desenvolvimento e no ambiente. Durante a maturação da se¬ 
mente, ocorre um pico de concentração do ABA no período entre 
as fases intermediária e tardia da embriogénese. 

Para o desenvolvimento da tolerância du embrião a desse¬ 
cação, a síntese* de proteínas de reserva, hem como a entrada em 
dormência o ABA e necessária. A dormência e a germinação da 
semente são controladas pela razão entre ABA e CA, sendo que 
os embriões ABA-deficientes podem apresentai germinação f re 
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vi \ í paridade Esse ácido é também antagonizado pelo eti- 
hrassinostcrôicfes, promovendo a germinação, Embora 
muicc» se saiba omi relação ao papel do ABA nas gemas, esse 
ácido é um dós inibidores que se acumulam nas gemas dormerv 
tes. 

Durante o estresse hídrico, os nív eis do ABA na folha podem 
ser elevados 50 v ezes Além disso, no fechamento cstótnádco, esse 
ácido aumenta a condutiv idade hídrátpca da raiz e eleva a razão 
entre raiz.parte aérea em baixos potenciais hídricos. Considera-se 
que o \ BA e a jlcalinização da seiva do xilema sejam dois sinais 
químicos que as raizes cm iatí| para a parte aérea a fim de sinalizar 
a falta de água no solo 0 aumento do pH da seiva do xilema pode 
fazer com que mais ABA da folha seja transi oca d o para os esto ma¬ 
tos pela corrente de transpiração. 

O ABA exerce tanto um controle breve quanto um controle 
mais prolongado do desenvolvimento vegetal. Os efeitos de um 
controle mais prolongado são mediados pela expressão de genes 
induzidos pelo ABA. o quaí estimula a síntese cie muitas classes de 
proteínas durante o desenvolvi mento da semente e durante o es¬ 
tresse hídrico, incluindo a família LFA, prateas es e chapermias, 
canais de água e tons e enzimas que catalisam o metabolismo de 
solutos compatíveis ou desfoxí ficam espécies ativas de oxigênio. 
Essa^ proteínas podem proteger as membranas e outras proteínas 
do dano causado pela dessecação, ou podem auxiliar na recupera* 
ção dos efeitos prejudiciais do estresse. Foram identificados ele¬ 
mentos que respondem ao ABA, bem conto fatores de transcrição 
que se ligam a ele. O ABA também inibe a expressão de genes in¬ 
duzidos pelí i GA — por exemplo, a síntese do GA-MYB e a-amik- 
se da camada de aleurona de cevada. 

Hã evidências tanto para receptores extraceiulares quanto 
para intracelulares nas células-guarda. O ABA fecha os estòiría- 
tn- causando uma longa despolarização da membrana plasmáti- 
g'. úã célula-guarda, Acredíta-si- que a despolarização é causada 
por um aumento no Ca 2 * eitosólico, bem como pela alcalinização 
do dtosol, O aumento no cálcio citosólico decorre da combina- 
absorção do cálcio c Ja liberação do cálcio das reservas 
internas. Esse aumento no caldo conduz â abertura de canais de 
aniom tipo km f o que resulta na despolarização da membrana. 
O ÍI\ IP*, ÀDPRc, PA e espécies reativas de oxigênio, funcionam 
como mensageiros secundários nas células-guarda tratadas com 
«I ABA, sendo que a proteína G faz parte destas respostas, À aber* 
lura dos canais de efluxo do K + em resposta a despolarização da 

membrana e a elevação do pfí, promovem um efluxo massivo 

do Kri 

Em geral, as respostas ao ABA parecem ser reguladas por mais 
, ljrj1ft '■ ,a de fransdução de sinal, mesmo em um único tipo de 
rédundlnda é coerente com a capacidade das células 
vegetais em responderem a múltiplos estímulos sensoriais. Exís- 
'*' m evidencias genéticas para o "cruzamento" entre a via de sina- 
i y. fj.i r,i dp míJA o a via de sinalização de outras classes de 
Mto-hormomos, bem como de açúcares. 


Material da internet 


Tópicos da internet 

23.1 A estrutura do árido lunularico das hepáticas 
Embora nào desempenhe atividade nos vegetais supe¬ 
riores, o acido lunularico das hepáticas parece ter efei¬ 
to semelhante ao ABA. 

22.2 Requisitos estruturais para a atividade biológica do 
ABA 

Para ser ativo como hormônio, o ABA necessita certos 
grupos funcionais. 

22.3 Bioensaio do ABA 

Vanos tecidos que respondem ao ABA são utilizados para 
detecta- lo e quantificá-lo. 

22.4 Proteínas necessárias para a tolerância a dessecação 
O ABA induz 3 síntese de proteínas que protege as célu¬ 
las dos danos decorrentes da dessecação. 

22.5 Tipos de dormência das sementes e o papel dos fato¬ 
res ambientais 

Esta discussão amplia os vários tipos de dormência e 
descreve como os fatores ambientais afetam a dormên¬ 
cia. 

22.6 A longevidade das sementes 

Sob certas condições, as sementes podem permanecer 
dormentes por centenas de anos. 

23.7 Mapeamento genético da dormência: contagem de lo- 
cus de características quantitativas (QTL) da dormên¬ 
cia vegetativa combinada com uma abordagem do 
gene candidato 

ê descrito um método genético para determinar o nu¬ 
mero e a localização no cromossomo, de genes que afe¬ 
tam uma característica quantitativa influenciada por 
vários genes não-ligados. 

23.8 O ABA induz a senescênda e o etiíeno 

Mutantes hormònio-msensiveis tem possibilitado distin¬ 
guir os efeitos do etíleno e do ABA na senescência. 

23.9 Yeitow cameleon: Uma ferramenta náo-rnvasíva para 
medir o cálcio intracelular 

São descritas as características da proteína yeílow ca- 
rneleon que fazem com que ela aja como um repórter 
para as concentrações de cálcio. 

23.10 Elementos promotores que regulam a expressão ge¬ 
nica induzida pelo ABA 

E apresentada uma tabela com diferentes elementos de 
resposta ao ABA. 

23.11 Sistema dupJo-híbndo 

O fator de transcrição <3AL4 pode ser utilizado para 
detectar interações proteína-proteína em leveduras.- 
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Ensaio da Internet 

23 1 Heterofilía em plantas aquáticas 

0 ácido absdsico induz a morfologia foliar do tipo aé¬ 
reo em muitas plantas aquáticas. 
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O controle 
do florescimento 


MUITAS PESSOAS AGUARDAM ANSIÜSAMEKTE a prima\ era e a profusão 
de flores que ela traz. Alguns planejam cuídadosamente suas terias de forma a 
coincidir com estações específicas de floração: Citrus ao longo da Blossom Frail 
no sul da Califórnia, tulipas na Holanda. Em Washington e no Japão, as flora¬ 
ções das cerejeiras são festejadas com animadas cerimonias, Com a progressão 
da primavera em direção ao verão, deste em direção ao outono e dele em dire¬ 
ção ao inverno, as flores silvestres florescem em seu devido tempo. 

Embora a forte correlação entre o florescimento e as estações seja de domí¬ 
nio comum, o fenómeno traz questões fundamentais que serão consideradas 
neste capítulo; 

* C orne> as p I an ta s a co m panha m o c u rso d í } d esen v ol v i m en to d a s es fações 
do ano e das horas do dia? 

* Q u e sin ais a m bi en ta is cont ro la m o fioresci i ne n t o o com o e! es sã o p ereebi- 
dos? 

* Como os sinais ambientais são traduzidos de forma a iniciar as alterações 
de desenvolvimento associadas ao florescimento? 

No Capítulo 16 foi discutido o papel dos meristemas apicais da raiz e do 
caule no crescimento e desenvolvimento vegeta ti vos. A transição para o flores- 
cimenlo envolve grandes alterações no padrão de morfogênese e diferenciação 
celular no meristema apical do caule. Em última análise, este processo levai 
produção de órgãos florais — se palas, pétalas, estames e carpete (ver Figura 
T2A Tópico 1.2 na Internet). 

Células especializadas na antera passam por meiose para produzir quatro 
micróspoios haplúides que se desenvolvem nos grãos de pólen. Da mesma 
forma, uma célula dentro do rudimento seminal dh tde-se meiolica mente, pro¬ 
duzindo quatro mègásporos haplóides, um dos quais sobrevive, passa por Ires 
divisões mltótieas e origina as células do saco embrionário (ver Figura 1.2.Ll 
Tópico 1.2 na Internet), o qual representa o gamelótito feminino maduro, O 
grão de pólen, com o seu tubo polinsco germinado, é a geração do gametotilo 
masculino maduro. Ambas estruturas gametofíticas produzem gamelas (oos- 
fera e células esperma ticas), as quais se fundem para formar o zi goto dipló ide, 

0 primeiro estádio da nova geração esporofítica. 
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Clamnifnte, as flores representam um conjunto complexa de 
estruturas funcioivilmenta especial latins, que diferem de modo 
substancia] do corpo vegeta tívo da planta na forma e nas tipos 
ly fu lures. Assim, a transição para o florescimento proporciona al¬ 
terações radicais no destino das células dentro do meristema a pi¬ 
co I da parte ucrea. Na primeira parte deste capítulo, serão discutidas 
lais alterações, as quais se manifestam como dcscnwivimento flvraL 
Recentemente, foram identificados genes com funções muito im¬ 
portantes na formação dos órgãos florais. Estes estudos trouxeram 
nova luz sobre o controle genético do desenvolvimento reproduti¬ 
vo das plantas. 

Os eventos que ocorrem no ápice do caule e que forçam o 
meristem a a pita f a \m iduzir flore* são col e li vame n t e diam ad td e 
evocação floral. Na segunda parte deste capítulo, serão analisa¬ 
dos os eventos que levam á evocação floral. Os sinais de desenvol¬ 
vimento que resultam na evocação floral incluem fatores 
endógenos, lais como ritmo àrcúdmo, mudmçíi r fcfase c homówos, 
e fatores externos, como o comprimento do dia [foi oper iodo \ e a 
te mper a tura 1 1-crvultztiçtií'• .1 -No ca so do fo t o pe ri od 3 s m o, s f na is tm n s- 
missfveisdas folhas, chamados cole li va mente de estimulo floral, 
são transferidos para o me ris tema apical do eaule. Às interações 
de tais fatores endógenos e externos capacitam a planta a sincroni¬ 
zar seu desenvolvimento reprodutivo com o ambiente. 

MERÍSTEMAS FLORAIS E DESENVOLVIMENTO DE 
ÓRGÃOS FLORAIS 

Os meristemas florais podem em geral ser distinguidos dos 
meristemas vegeta ti vos pelo seu tamanho maior, mesmo nos está¬ 
dios iniciais de desenvolvimento reprodutivo. A transição de de¬ 
senvolvimento vegetalivo para reprodutivo ê marcada por um 
aumento na frequência de divisões celulares dentro da zona cen¬ 
tral do meristema apical do caule No meristema vegeta ti vo, as 
células da zona centra! completam lentamente seus ciclos de divi¬ 


são. Quando inicia o desenvolvimento reprodutivo, o aumento n c , 
tamanha dos meristemas é, em grande parte, um resultado do au¬ 
mento da taxa de divisão celular destas células centrais. Rerem ( . 
mente, estudos genéticos e moleculares identificaram uma rede de 
genes que controlam a nioríogênese flora! em Ârabidopsis r ?J . 
rhinuta e outras espécies. 

Nesta seção, será enfocado o desenvolvimento floral em Ar? 
Ni tops is , o q u a I te m s i d o es t ud a d o exten s i va me n te í F igu ra 24 ] 
De início serão delineadas as alterações morfológicas básicas ni^ 
ocorrem durante a transição da fase vegeta ti va para a reprodutiva 
Em seguida, serão considerados o arranjo dos órgãos florais m 
quatro verticilos no meristema, assim como os tipos de genes que 
governam o padrão normal de desenvolvimento floral. De acordo 
com vi modelo ABC fdescrito na Figura 24.6) amplaínente aceito' 
as localizações específicas dos órgãos florais dentro da flor são re¬ 
gulados pela expressão sobreposta de três tipos de genes de iden¬ 
tidade de órgãos florais. 

As características dos merístemas do caule em 
Ardbidopsis mudam com o desenvolvimento 

Durante a fase de crescimento vegeta ti vo, o meristema apical 
vegetativo de ArãNdopsis produz fito meros com entrenós muito 
curtos, resultando em uma roseta de folhas basais (ver Figura 
24.1 A). (Lembrar-se do Capítulo tó: um fitòmero consiste de umrta 
folha, o nó ao qual ela esta ligada, a gema axilar e o entrenó abaixo 
do nó.) 

Quando as plantas iniciam o desenvolvi mento reprodutivo, o 
meristema vegetativo é transformado em um meristema primário 
de inflorescência, o que produz meris temas florais em seus flan¬ 
cos (Figura 24.2). As gemas laterais das folhas caulinares (folhasda 
ínflorescência) desenvolvem-se em merístemas secundários de \n- 
florescência, e sua atividade repete o padrão de desenvolvimento 
do meristema primário de In florescência, conforme mostrado na 
Figura 24.IA. 




irvflorescéncia , 

secundária 


ln florescência 
primána 


/ 

1'othq da roseid 


Fl G U RA 24.1 IA) O men stema ap i ca 1 d ■ 

cLíule de ArMopsis thalútna gera õfgã<* 
distintos em diferentes estádios de 
desenvolvimento, Cedo durante o 
desenvolvimento o meristema apieai do 
caule forma uma ruseta de folhas basais. 
Quando a planta faz a transição para o 
florescimento, o meristema apical do caule e 
transformado cm uru meristema primário de 
m florescénoa que. em última análise _ 
produz um caule alongado contendo florvs 
Os primórdios foliares iniciada antes da 
transição floral tomam-se /olhas caulinares e 
in r k irescênc i as si. v and á rias duseii voJ eein-sc 
nas a\ilas das folhas caulinares. ífi) 
Fotografia de uma planta do Ahtínthf^ 
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FIGURA 24.2 Sevões longitudinais da região apical do caule vegetativo (Aj e reprodutivo (B) de ÀrMi^se 
fcedidas por V. Grbk e M Nelson). 


Os quatro diferentes tipos de órgãos florais sao iniciados 
como verticilos separados 

0> mcristemas florais dão inicio a quatro diferentes tipos de 
órgãos florais: -sepalas, pétalas, estames e carpelos (Coen e Car- 
penter. 1993), Tais conjuntos de órgãos são iniciados em círculos 
concêntricos denominados verticilos, ao redor dos flancos do me- 
ristema (Figura 24,3). A iniciação dos órgãos mais internos, oscar- 
pelos, consome todas as células meristemãticns no domo apical, 
sendo que apenas os primórdios dos órgãos florais estão presentes 
quando a gema floral se desenvolve, Na flor do Hpo selvagem de 
AmltoíojisíX os verticilos estão arranjados da seguinte forma: 


* O primeiro vertia lo (mais externoj consiste de quatro sépa- 
las, que são verdes quando maduras. 

* O segundo é composto de quatro pétalas, que são brancas 
quando maduras. 

* O terceiro contém seis estames, dos quais dois são menores 
que os outros. 

* 0 quarto vertidlü e um único órgão complexo, o gineceu ou 
pistilo, o qual é composto de um ovário com dois carpe tos 
fundidos, cada um contendo numerosos rudimentos seminais, 
e um estilete curto terminando em um estigma (Figura 2-1.4). 


(A) Seção longitudinal de uma flor 
em desenvolvurhento 


(6) Seção transversal de uma íbr em 
desenvolvimento mostrando os verticilos .(ferais 


(i:) Di a gr ama esq u ema uco d os 
campos de desenvolvimento 




Vertioto 


Verticilo 


Estame 

CarpeSo 

Pétala 


Vertido 


Tecido 

vascular 


_ kUftA 243 Os órgãos florais são Iniciados seqüencialmenie pelo meristema floral amíorme mostrado em ^âíiidúfisis, (A e 0) Qà urgao> florais 
550 Produzidos como sucessivos verticilos (droilos concêntricos), iniciando. com as sêpdas e progredindo paro denirv (G) I h acondp som 0 rtiodclp 
combinatório, as funções de cada verticilu síjto detennmíidas por campos de desenvolvimento subiupmtos, os quais correspondem ao padroo de 
' genes específicos di identidade dc- orgãos florais ítkn\ Ivy. c eoJs, 21K1ÍJ). 
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(A) 



Ovário 


Estigmí 




FIGURA 24.4 ' i pj .rd., dl.* consisto cie 

dois Girpelns fundidos, rnla um contendo muitos 
rudimentos seminais. (À) lEIectromicrograíb de 
vam rd tira de um pistilo, mostrando o estigma, um 
estilete curto e n ovo rio. 10) Seção longitudinal através 
do pistilo, mostrando os vários rudimentos seminais 
(Casser e Robinsorv-Beers, 1993, cedidas CS.Gasser, â 
American Society of Plant Biologista, impresso com 
permissão). 


Tecido de 
transmissão 


Rudimentos 

seminais 


Trés tipos de genes regulam o desenvolvimento floraf 

Frês classes de genes que regulam o desenvolvimento floral 
foram identificadas por mutações: genes de identidade de órgãos 
florais, genes cadastrais e genes de identidade de meristemas, 

1. Os genes de identidade de órgãos florais controlam direta- 
mente a identidade floral. As proteínas codificadas por estes 
genes são fatores de transcrição que provavelmente contro¬ 
lam a expressão de outros genes, cujos produtos estão envol¬ 
vidos na formação e/ou função dos órgãos florais. 

2 Os genes cadastrais atuam como reguladores espaciais dos 
genes de identidade de órgãos florais, definindo os limites da 
sua expressão (a palavra CüâüStro refere-se a um mapa ou pes¬ 
quisa que mostra os limites das propriedades para fins de ta¬ 
xação}. 

* Os. genes de identidade de meristemas são necessários para 
a indução inicial dos genes de identidade de órgãos, Sao os 
reguladores positivos da s d entidade dc órgãos florais. 

Genes de identidade de meristemas regulam a função dos 
meristemas 

. ^ ara fl ue os primórdios formados nos flancos do mçristema 
teirnenose meristemas florais (lembrar que um meristema 
apical que esteja formando meristemas florais em seus flancos ó 
conhecido como um meristema de inflorescência) é necessário que 
ns genes de identidade de meristemas estejam ativos. Por exem¬ 
plo, mutantes de Avihinimui} (boca-de-teão) com um defeito no 
de identidade de meristema FUmCAULA desenvolvem uma 


in florescência que não produz flores. Hm vez de determinar a for¬ 
mação de meristemas florais nas axilas das brácteas, o gene mu¬ 
tante fioricaula resulta no desenvolvimento de meristemas 
adicionais de ínflorescência ms axilas das brádeas. O gene tipo 
selvagem floriam fo (FLO) controla a etapa de determinação, na qual 
é estabelecida a identidade do meristema floral. 

Em Arabidopsis, os genes AGAMÜüS-L/AE 20 1 \AGLm APí- 
TALA1 (API) e LEAFY (IFY) são críticos na rota genética que ne¬ 
cessita ser ativada pa ra estabelecer a idenEidadedo meristema floral, 
O LFY e em Arábidopsis a versão do gene FLO do Àiitfoiniiuiw, 0 
AGL20 tem um papel central m evocação floral, integrando os si¬ 
nais de várias rotas diferentes envolvendo tanto estímulos ambi¬ 
entais quanto internos (Borner ecols., 2000). Assim, o AGL20 parece 
servir como uma chave geral para iniciar o desenvolvimento fio 
M. 

Uma vez ativado, o AGL20 desencadeia a expressão do FR e 
este, por sua vez, dá inicio a expressão do A PI (Simon e cob, I *$&)■ 
Hm Arábidopsis, o LFY o o AP1 estão envolvidos em um circuito de 
feedbiKk positivo; isto e, a expressão do AP1 também estimula a 
expressão do LFY'. 

As mutações homeóticas levaram à identificação dos 
genes de identidade de órgãos florais 

Os genes que determinam a identidade dos órgãos florais te- 
rasn descobertos como muUntes fiomeoticos florais (ver Capítu¬ 
lo 14 na Internet). Conforme discutido no Capítulo 14 mutaçóos 


t-nnNl^LTi» otmheddg Cpmo fttpmwrdflm^rwqtmsãoikm^ãHtes! (SCO). 
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^ ^ írutn, Drosophifa, Levaram ã identificação de um con- 
11 l LU Ie genes hómeóEicos codificadores de fatores de transcrição, 
determinam a localizado na qual estruturas específicas 
involvem. Tais genes atuam como importantes controlado- 
do desetivol cimento, que ativam todo o programa genético para 
ü m determinada estrutura. Assim, a expressão dos genes homeó- 

ticos confere identidade aos órgãos. 

Como já foi visto neste capítulo, flores de dicotüedôneas con- 
vEsrem de verticilos sucessivos de órgãos que se formam como re- 
quitado d a atividade de meristemas flora istsépalas, pétalas, estames 
ecarpelos listes órgãos são produzidos na época e local em que se 
encontram, devido à expressão padronizada c ordenada, assim 
corno ãs interações de um pequeno grupo de genes homeóticos 
que especificam a identidade de órgãos florais, 

" Os genes de identidade dc órgãos florais faiam identificados 
nnr meio de mutações homeótieas, as quais alteraram a identidade 
Je órgãos florais de tal modo que alguns deles apareceram no lu¬ 
gar errado. Por exemplo, plantas de com mutações no 

gene APETALA2 {APD produzem flores com carpelos onde deve¬ 
rá haver pétalas e estames onde as pétalas normal mente apare¬ 
cem. 


Os genes homeóticos donados até o momento codificám fa¬ 
tores de transcrição — proteínas que controlam a expressão de 
outros genes, Muitos dos genes homeóticos das plantas perten¬ 
cem a uma classe de sequências relacionadas conhecidas como 
genes MADS ta, enquanto os genes homeóticos animais contêm 
sequências chamadas /lonieotavs (ver Capítulo 14 na Internet). 

Muitos dos genes que determinam a identidade de órgãos flo¬ 
rais são MADS ta, incluindo o DEJ7GEWS do Anthimnufíi e os 
genes ACAMOUS, PÍSTJILATM e APETALA3 ôe Ambidôpsk Os 
genes MADS ta partilham uma característica., uma sequência de 
uüdeotídeos conserv ada conhecida como uma MADS Eo.v, que co¬ 
difica uma estrutura proteica conhecida de domínio MADS, o qual 
permite que estes fatores de transcrição liguem-se ao D\A que 
possui uma sequência especifica de nucleohdcos. 


Nem todos os genes que contem o domínio MADS ta são 
homeóticos, Por exemplo, o AGL2(1 é um gene MADS ta, mas 
funciona como um gene de identidade de meristemas. 

Trés tipos de genes homeóticos controlam a identidade 
dos órgãos florais 

Sabe-se que cinco diferentes genes especificam a identidade 
de órgãos florais em Arnbidopsis: A PETA LA í MP1L AFETAL42 
(Am APETALA3 (APS), PISTILLATA (PI), e AGAMOUS (AG) {&> 
wtrfari e cols., 1989; Weige! e Meyerowitz, 1994). Os genes de iden¬ 
tidade floral foram inicial mente identificados por mutações que 
alteram drasticamente a estrutura e, por conscqüéncia, a identida¬ 
de dos órgãos florais produzidos em dois ver ti ci los adjacentes í Fi¬ 
gura 24.5). Por exemplo, plantas com a muíaçãoz?p2 não têm sépatas 
ou pétalas (ver Figura 24.5B), Plantas com a mutação ou pi pro¬ 
duzem sépalfis em vez de pétalas no segundo verticilo e carpelos 
em vez de estames no terceiro verticilo (ver Figura 24.5C}. As plan¬ 
tas homozigotas para a mutação jtv não apresentam estames ou 
carpelos (ver Figura 24 5D). 

Pelo fato de as mutações nestes genes alterarem a identidade 
dos órgãos florais sem afetar a iniciação das flores, eles são genes 
homeóticos, os quais caem cm três <. lasses — tipos A, R c C — 
definindo três tipos diferentes de atividades (Figura 24.6): 

I A a ti ví d ad e t i po A, cod i fica d a p t >r A Fie A P2 , con trol a a iden - 
tida de dos órgãos no primeiro e segundo vertidlos. A perda 
da atividade tipo A resulta na formação do carpelos, em vez 
de sépalas, no primeiro verticilo e de estames, cm vez de pé¬ 
talas, no segundo. 

2. A atividade tipo ET codificada por AP3 e Pí, controla & deter¬ 
minação dos órgãos no segundo e terceiro verticiJos. A perda 
da atividade tipo B resulta na formação de sépalas, em vez de 
pétalas no segundo verticilo. e de carpelos no lugar de esta¬ 
mes no terceiro. 



(B> ff (D) 




Eslame 

Carpelü 



Tipo selvagem dp?làÍe2-2 pf$tlíbta2 agamous f 



' URA 24,5 Ab nnúiiu *s mgeruís di 1 identidade dc i ■n'.i- is fh irais alteram í1 1 aslica mente o 
es mturada llur. (A) ftpq selvagem; fU) mutante» npeiatZ-2 não possuem scpalas e pétalas; C.C) 
nu íinles n ão poluem péLalase estames; (D) mutantés uMmonsí não possuem estames 

u caqposi (Bcwley ecolb,, 2\m) 
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FIGURA 24.6 O modelo ABC para a aquisição da identidade de órgão 
lltira] está baseado nas interações de Ires tipos diterenie.s de atividades 
de genes liorneóticos florais; A. B r e C. Mo primeiro vcrtitilaa expressão 
do tipo A (AP2) sozinho resulta na formação de sépalás. Mn segunda a 
expressão dos tipos A (AP2) e B (APd/PJ) resulta na formação de pétalas 
Vo terreiro verticilo, a expressão do EÍ (ãW) e C {AG) causa a 
formação de estames. No quarto vertícila a atividade C (AG) sozinha 
especifica arpe los Além disso, a ato idade A (AP2) reprime a atividade 
C lACj nos verticitos t e 2, enquanto a atividade C reprime a atividade A 
nos vertieilos J e 4. 



FIGUftA 24.7 Um vn u ta n te quádrupio fí ipiI ^tl. ap Vfn j rç) resuIta n,i 
produção de estruturas tipc► folha, em lugar de órg§os florais {cedida 
por John Bowman), 


o. A atividade t codif içada pelo AG, controla eventos no tercei¬ 
ro e quarto vertieilos. A perda da atividade tipo C resulta na 
formação de pétalas, e não de estames no terceiro verticilo, 
além de substituição do quarto verticilo por uma nova llor, de 
modo que o quarto verticilo da flor do mutante dg é ocupado 
por sépalas, 

0 controle da identidade de órgãos pelos genes homeóticos 
tipo A h B, e C to modelo ABC) será descrito em maior detalhe na 
próxima seção. 

0 papel dos genes de identidade de órgãos no desenvolvi¬ 
mento Jli.na! é ilustrado de forma marcante por experimentos nos 
quais duas ou três atividades são eliminadas por mutações de per¬ 
da de funçio {Figura 24.7), As plantas quá d ru plo-mu ta ntes (npl, 
flp2, tfp3/p; e ag) produzem merís temas florais que se desenvolvem 
como pseudotlores; todos os órgãos florais são substituídos por 
estruturas verdes tipo folhas, embora esses órgãos sejam produzi¬ 
dos com uma filotaxia verticilada, Biólogos evoludonistas, a co¬ 
meçar pelo poeta, filósofo e naturalista alemão Johann Wolfgang 
von Goetlie (1749-1832), especularam que os órgãos florais são fo¬ 
lheis alta mente modificadas e a experimentação lem dado suporte 
a estas idéias, 

0 modelo ABC explka a determinação da identidade de 
órgãos florais 

Em 1991, u modelo ABC foi proposto para explicar como os 
genes homeótkos controlam a identidade de órgãos. 0 modelo 
ABC postula que d identidade dos órgãos em cada um dos verlico 
los é determinada por uma combinação única das atividades de 
Ires genes de identidade de órgãos (ver Figura 24.6): 

• A atividade do tipo A sozinha específica sépalas, 


* As atividades dos tipos A e B sao necessárias para a formação 

de pétalas. 

* As atividades de B e C formam estames. 

* A a ti v idade d e C sozi nha especi fica carpe I os, 

O modelo propõe, ainda, que as atividades A e C reprimem- 
se mutuamente ( ver Figura 24,6), isto e, os genes dos tipos A eC 
possuem função cadastral, além de suas funções na determinação 
cia identidade de órgãos* 

Os padrões de formação dos órgãos no tipo selvagem e na 
maioria dos tenótipos mutantes são previstos e explicados por este 
modelo (Figura 24..8), 0 desafio agora é entender como o padrão 
de expressão destes genes de identidade de órgãos e controlado 
pelos genes cadastrais; como os genes de identidade de órgãos, 
que codificam fatores de transcrição, alteram o padrão de outros 
genes expressos no órgão em desenvolvimento e, finalmente, como 
esse padrão alterado de expressão genica resulta no desenvolvi¬ 
mento de um órgão floral específico 

EVOCAÇÃO FLORAL: SINAIS INTERNOS E EXTERNOS 

Uma planta pode florescer poucas semanas após germinar, come 
nas plantas anuais como Sm.’cio imigaris. Por outro lado, outras, pe¬ 
renes, te is como algumas árvores de Honestas, podem crescer por 2'.' 
anos nu mais antes de começarem a produzir flores. Espécies dife¬ 
rentes florescem com idades completamente djstín las, indicando que 
a idade, ou talvez o tamanho da planta é um fator itttvnh* que con¬ 
trola a passagem para o dçsenvol vi mento reprodutivo. 0 caso no 
qual o florescimento ocorre estrita mente em resposta a fatores de 
desenvolvimento internos e não depende de nenhuma condição par¬ 
ticular de ambiente é aderida como n^uln^ht autônoma. 
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FIGURA 24,8 Interpretação dos fenótípós de 
mulantes florais homcáticos baseados no modelo 
ABC. (A) Tipu sdvagenn. (8) A perda da fundão <' 
resulta na expansão da fundão A ao longo do 
merisienw floral. (Q A perda da função A resulta 
na distribuição da função C ao longo do 
meristema (ü) A perda da função I? resulto na 
expressão somente das funções A v C 
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Hm contraste com as plantas que florescem inteira mente por 
intermédio de uma mia autônoma, algumas plantas exibem uma 
Agencia absoluta dos sinais ambientais corretos para que pos- 
'■ani florescer Esta condição é denominada resposta obrigatória ou 
fjWfòtfJísa a um sinal ambiental. Em outras espécies, o florescimento 
1 pmmovide por certos sinais ambientais, mas pode também ocor- 
| er na ausência deles. É a chamada de resposta/flCrdfííf/ürt ou i]unu 
ü m sinal ambiental Ü florescimento deste último grupo 
L ■' plantas, o qual Inclui AnifmíupsA, baseia-se em sistemas de íkv- 
fe^cimenlo tanto ambientais quanto autônomos. 

O fotoperiodísmo e a yernalízação são dois dos mais impor- 
ames mecanismos qyçmarcam as respostas sazonais. (> /nftíjKTÍp 


distno è uma resposla ao comprimento do ti ia; a vmtalíin^w e a 
promoção do florescimento — em lymjwraturas subsequentes mais 
altas i— levado ã cabo pela exposição ao fido. Outros sinais, tais 
como o total de radiação luminosa o a disponibilidade de agua. 
podem também sei importantes sinais externos 

A evolução dos sistemas de controle interno (autônomo) e ex¬ 
terno (sensível ao ambiente) permite as plantas regular cuidadosa- 
mente o florescimento na época ótima para p suçesso reprodutivo. 
Por exemplo, em muitas populações de uma es peei e em particular 
v» florescimento e sincronizado, sincronia esta que (avoivce o inh 1 
cruzamento e permiti que as sementes sejam produzidas em ambi¬ 
entes favoráveis, em particular quanto à igua e a temperaUn > 
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0 ÁPICE DO CAULE E AS MUDANÇAS DE FASE 

Todos os organismos miilticeíúlafôs passam pc »r uma série de 
estádios de desenvolvimento mais ou menos definidos, cada um 
com suas cameteristicas próprias, Mos humanos, a fase de recém- 
nascido, a infância, aetolèscéneíaea idade adulta representam qua- 
iro estádios gerais de desenvolvimento, sendo a puberdade a linha 
divisória entre as fases não-reprodutiva e reproduti v a. A s pi a n la s 
superiores, da mesma forma, passam por estádios de desenvolvi* 
mento, porém, enquanto nos animais estas mudanças ocorrem no 
organismo inteiro, nas plantas superiores eles ocorrem em uma 
única região dinâmica, o meristema apical do caule, 

O meristema apical do caule possui três fases de 
desenvolvimento 

Durante o desenvolvimento pós-embrionário, o me ris lema 
apical do caule passa por três fases de desenvolvimento mais ou 
menos bem-definidas em scqücnda: 

1. A fase juvenil. 

2. Á ha se a d u J t a v ege ta ti va . 

3. A Fase adulta reprodutiva. 

A transição de uma fase para outra é chamada de mudança 
de fase, 

A principal distinção entre as fases juvenil e adulta e esta últi¬ 
ma possuira capacidade de formar estruturas reprodutivas: flores 
nas angiospermas e cones nas gimnospermas. Entretanto, a expres¬ 
sai* real da compe tência reprodutiva da fase adulta ri, é, o floresd- 
mento) em geral depende de sinais específicos de desenvolvimento 
e ambientais. Assim, a ausência do florescimento não é um indica¬ 
dor confiável da juvenilidaie. 

A transição de juvenil para adulto é freqü ente mente acompa¬ 
nhada por mudanças nas características vegeta ti vas, tais como 
morfologia, Hlotaxia (o arranjo das folhas no ramo), quantidade de 
espinhos, capacidade de enraizamento e retenção das folhas em 
espécies decíduas (Figura 249; ver também Tópico 24.1 na Inter¬ 
net r Taís mudanças são mais evidert lesem lenhosas perenes, mas 
são também aparentes em muitas espécies herbáceas. Diferente da 
transição abrupta da fase vegetal iva adulta para a fase reproduti¬ 
va, a transíçao de juvenil para adulto vegeta ti vo é em geral gradu¬ 
al envolvendo formas intermediárias. 

As vezes â transição pode ser observada em uma única folha, 
como, por exemplo, a transformação progressiva das folhas juve- 
ms da leguminosa arbórea Aqtcm WètôfMk em fiJúdíos um fe- 
nomeno observada por Goefhe. Enquanto as folhas compostas 
pinadas juvems consistem de uma rãquis (mmo) e folíolos, os filó- 

dios adultos são estruturas especializadas parecendo pecblüs acha¬ 
tados (Figura 24.10). 

Estruturas intermediárias também são formadas durante a 
transiçau das folhas aquaticas para aéreas de plantas aquáticas, 
como m^purh vulgttm. Gomo no cáso de A. hémpktiUa^fois for¬ 
mas intermediárias possuem regiões distintas com diferentes pa- 
droes de desenvolvimento. Para levarem conta as formas 
ermediarias durante a transição de juvenil para adulto no milho 
^ í ^P ,t0 24,2 Internet), foi proposto um moddo combina- 
tono (Figura 24IID© ac j *rdocom este mndi-b, o desenvolvi mento 

, c , P l,L i - stfr tit<MTÍU> c nmo uma serie de prpgrámas ii» 
lüí ' mdependentemen le regulados (juvenil, adulto e reprodutivo) 



FIGURA 24,9 Fases juvenil e adulta de hera (Hitiera hetix J. A fase 
juvenil possui folhas palmadas loba das em um arranjo alternado, um 
hábito de crescimento trepador e não apresenta flores. A fase adulta 
(projetando-se* para fora ã direita) possui folhas inteiras ov adas em uni 
arranjo espiral, um crescimento para cima e flores (fotografia de l-Taiz), 


que modulam a expressão de uni conjunto comum de processos 
cie desenvolvimento. 

Mu transição de folhas juvenis para adultas, as formas inter¬ 
mediárias indicam que diferentes regiões da mesma folha podem 
expressar distintos programas de desenvolvimento. Assim, as cé¬ 
lulas na ponta da folha permanecem comprometidas com o pro¬ 
grama juvenil, enquanto aquelas na base da folha tornam-se 
comprometidas com o programa adulto Os destinos no desenvol- 
v imento destes dois conjuntos de células na mesma folha são bas* 
tinte diversificados. 

Os tecidos juvenis são produzidos primeiro e estáo 
localizados na base do caule 

A sequência cronológica das três fases de desenvolvimento 
resulta em um gradiente espacial de juv eniJidade ao longo do eixo 
do ramo. Pelo fato de o crescimento em altura estar restrito ao nw* 
ristema apical, os tecidos e os órgãos juv enis, què são fonnadus 
primeiro, loçalizam-se na base da parte aérea, NasespécieS herbá¬ 
ceas de florescimento rápido, a fase juvenil ptxtedurarapenasp|f ,w 
l os dias, sendo p md u/idas , ilgu mas estruturas juvenis. As espécies 
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Fase Estádios Fase 

juvenil intermediários adulta 


FIGURA 24.10 Folhas de Aaián hclcwphiiliü, mostrando a transição de 
folhas compelas pinadas (fase juvenil) para filndios (fase adulta), 
i fbservar que a fase anterior é mantida no topo da folha nas formas 
intermediárias. 


lenhosas, por outro lado, possuem uma fase juvenil mais prolon¬ 
gada, em alguns casos durando 30 a 4Ü anos (Tabela 24,1 }, Nestes 
casos, as estruturas juvenis podem compor uma parte expressiva 
dã planta madura. 

Quando o meristema muda para a fase adulta, são produzo 
das somente estruturas vègetativas adultas, culminando com a éVi>- 
wção floral. As fases adulta e reprodutiva estão, assim, localizadas 
na região superior periférica da parte aérea, 

A obtenção de um tamanho suficivntemente grande parece 
ser mais importante do que a idade cronológica da planta na de¬ 
terminação da transição para a fase adulta. Condições que retar¬ 
dam u crescimento, tais como deficiências minerais, baixa 
intensidade luminosa, estresse hídrico, destolhainento e baixa tem¬ 


peratura, tendem a prolongar a fase juvenil ou mesmo causar um 

rejuvenescimento (reversão para juvenilidade) das partes aéreas 

adultas. For outro lado. condições que promovam crescimento ví- 

£° roso releram a transição para a fase adulta Quando o cresci- 

'ufnto é acelerado, a exposição ao correU > tratamento para indução 

de flores pode resultar em floresci mento. 

f.mhora o tamanho da planta pareça ser o fator ma is impor- 

^nte, nem sempre fica claro qual o componente específico associa- 

ü JLÍ Amanho é crítico. Em algumas espécies de Nhoíktnii, parece 

qai' ísh plantas necessitam produzir um certo número de folhas 

P 3r ‘t transmitir a quantidade sufi d ente de estimulo floral para o 
apice. * 


Lína vez alcançada a fase adulta, a mesma e rela ti va mente 
eâãvei^ mantendo-se durante a propagação vegetaliva ou enxer- 
13 iil exemplo, em plantas maduras de hera (Hcíbw hf/a j esUv 


(Ai Planta jovem 
vegeta n va 


(&) Planta err. 
florescimento 


Fases 

■ Juvenil 

■ Adulto vegetativo 
□ Reprodutivo 

^ Flor 




Processos 
erigidos 
em todas 
-is fasi? 1 *. 



FIGURA 24,11 Repre entação esq leinática do imxieln combinatório 
de desenvolvi mento da parte aérea cm milh' v Os gradientes de 
expressão sibrepostos das fases juveniI ,idulk> vegetativo e reppxluth ■) 
estão indicados an longo do comprimento do eixo principal e dos ramo, 
A linha preta continua representa processos que são exigidos durante 
todas as fases de desenvolvimento- Cada uma das três fases pode ser 
regulada por programas separados de desenvolvimento, com fases 
intermediarias aparecendo quando os programas se sobrepõem. (A) 

Pia n la jc > v e m ad ll l ta t egeta ti va j B ) Pl a n ta rto rescertd o f I "ueth i g, I )> 


TABELA 24,1 

Comprimento do período juvenil em 
lenhosas 

algumas esperies 

Espécie 

Comprimento do 
período juvenil 

Rosa (flosa {híbrido chál) 

20-30 dias 

Uva {Vitis spp.) 

1 ano 

Maça (Maius spp.) 

4-8 anos 

Citrus spp. 

5-8 anos 

Hera [Hederà hetix ) 

5-10 anos 

Sequoia sempervirens 

5-35 anos 

Acer píeudopfatêúus 

15-20 anos 

Querass robur (Carvalho inglês) 

25-30 anos 

F&gus sy ívaf/ca (Faia européia) 

30 40 anos 


Fome Clark, 19a3 
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ivis retiradas da região basal dcscnvolvem-se em plantas juvenis, 
enquanto aquelas retiradas da extremidade se desenvolvem em 
plantas adultas. Quando ramos tornados da base de bétula [f^lnhi 
rrmíõwí) em florescimento foram enxertados em plántulas porta 
enxertos, não apareceram flores nos enxertos dentro dos primeiros 
dois anos. Em contraste, os enxertos floresceram livremente quando 
os ramos foram retirados do topo da arvore em florescimento. 

Em algumas espécies, o merístema juvenil parece ser capaz 
de florescer, porém não recebe estimulo floral suficiente ate que a 
planta se tome suficientemente grande. Na mangueira (Mangiférõ 
imliail por exemplo, as plãntuias juvenis podem ser induzidas a 
florescer quando enxertadas em uma árvore madura Em muitas 
outras espécies lenhosas, entretanto, o enxerto em uma planta adul¬ 
ta não induz o florescimento, 

Mudanças de fase podem ser influenciadas por 
nutrientes, giberelinas e outros sinais químicos 

A transição, no ápice do caule, da fase juvenil para a fase adulta 
pode ser afetada por fatores transmissíveis oriundos do restante 
da planta. Ern muitas plantas, a exposição a condições de baixa 
intensidade luminosa prolonga a juvenilídade ou provoca uma 
volta ã juvenil idade. A principal consequência do regime de baixa 
luminosidade é uma redução no suprimento de carboidratos ao 
ápice; assim, o suprimento de carboidratos, especial mente sacaro¬ 
se, pode desempenhar um papel na transição entre a juvenil idade 
e maturidade O suprimento de carboidratos como fonte de energia 
e matéria-prima pode afetar o tamanho do ápice. Por exemplo, no 
crisântemo {Chfptmihmuttj wonfolimu) x os primórdios florais não 
são iniciados até que um ia inaniu* mínimo do ápice seja atingido, 

O ápice recebe, do resto da planta, uma variedade de fatores 
hormonais, entre outros, além de carboidratos e nutrientes, Evi¬ 
dências experimentais most ram que a aplicação de giberelinas leva 
à formação de estruturas reprodutivas em plantas jovens de várias 
famílias de coníferas, O envolvimento das GAs emiôgcms no con¬ 
trole da reprodução é também indicado pelo fato de outros trata¬ 
mentos íp. ex. P remoção de raízes, estresse hídrico e deficiência 
profunda de nutrientes) acelerarem a produção de cones em pi¬ 
nheiros, geral mente também resultando em um aaimulo de GAs 
na planta, 


Por outro lado, embora as giberelinas levem a obtenção da 
maturidade reprodutiva em coníferas v muitas angiospermas her¬ 
báceas também, GA* provoca rejuvenescimento em Heâm e 
várias outras angiospermas lenhosas, O papel das giberelinas nr, 
controle da mudança de fase é, assim, complexo, variando entre 
espécies e provavelmente envolvendo interações com outros fato", 
res. 

Competência e determinação são dois estádios na 
evocação flora! 

O termo juvmlukdc tem significados diferentes para espécies 
herbáceas e lenhosas. Enquanto me riste mas herbáceos juvenis pn m- 
tamente florescem quando enxertados em uma planta adulta em 
florescimento (ver Tópico 24.3 na Internet), meristemas lenhosos 
juvenis geralmente não. Qual é a diferença entre os dois? 

Estudos extensivos em tabaco demonstraram que a evoeaeãn 
floral exige que a gema apical passe por dois estádios de desenvol¬ 
vimento (Figura 24,12) (McDaniel e cok r 1992). Um estádio é a 
aquisição de competência. Uma gema é dita competente se é ca¬ 
paz de florescer quando receber o sinal de desenvolvi mento apro¬ 
priado. 

For exemplo, se um ramo vegetativo (enxerto) é enxertado 
em um porta-enxerto em florescimento e o enxerto floresce imedi¬ 
atamente, ele é cabalmente capaz de responder ao nível de estímu¬ 
lo floral apresentado pelo porta-enxerto e é, portanto, competente. 
O não-floresci mento do enxerto indicaria que o merístema apical 
do ramo ainda não obteve competência. Assim, os meristemas ju¬ 
venis das plantas herbáceas são competentes para florescer, porém 
os de espécies lenhosas, não. 

O estádio seguinte que uma gema vegeta ti va competente atra¬ 
vessa é a determinação. Uma gema é dita determinada se progre¬ 
dir para o próximo estágio de desenvolvimento í florescí mento), 
mesmo depois de ser removida de seu contexto normal Assim, 
uma gema determinada do ponto de vista floral produzirá flores, 
mesmo se for enxertada em uma planta vegetadva que não esteja 
produzindo nenhum estímulo floral 

Em tabaco de dia neutro, por exemplo, as plantas tipicamente 
florescem após produzir aproximadamente 41 folhas ou nus. Fm 
uin experimento para medir a determinação floral das gemas axi- 



Crescimento i/eyeiaiivo 


Competente; 

Cã paz de responder 
dò maneira 
esperada, quando 
recebe- os sinais de 

desenvolvimento 

apropriados 



- -K- 

Fot o perro do 


Determinado; 

Capaz de seguar o 
mesmo programa de 
desenvolvimento, 
mesmo após remoção 
de sua posição normal 
na planta 



--- 

Hormônios ? 


Expresso: 

O merístema 
apical entra em 
morfogênese 



Flores 


víwi .iii n U 7 ■ Um mDjt íí S^pliEçadp para evocaçao floral no ápice do caule, no qual as células do merístema 
nmkáMivi l ÍU>Vtls esliní * c ° desenvolvimento. Para iniciar o desenvolvimento floral, as células do merísteim 
eutímuln finral COr ] 1 P etL ^ tes Um mcrislenu vegetatívo competente é aquele que pode responder a um 

j , r j i y? urnando-se determinado do ponto de vista floral {comprometido a produzir floresK O estado 
determinado é geraJmenteexpresso, mas pode necessitar um sinal adicional (McDaniel e e|L1992) 
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- n hnfe£ de làbncn em floresci mento foram decapitadas logo 
- Vdi trigésima quarta folha (a partir da base) Liberadas da 
*° ; nS „ diI apical, a gema axilar da trigésima quarta folha cresceu 
produzir mais sete folhas (para um lotai de 41), floresceu 
c r 1 * 4 íui (McDaniel. 1996). Entretanto, se a trigésima quar- 
1 iiiVfosseexcisada da planta « enraizada ou enxertada em um 
'Ví, Jnxerto sem folhas próximo à base, produziria um conjunto 
r °mnldo de folhas (41) antes de tlcrescer, Este resultado mostra 
íea trigésima quarta gema ainda não está determinada do ponto 

ria vista floral- , j , j 

outro experimento, a planta doadora foi decapitada ao 

da trigésimo sétima folha. Desta vez a trigésimo sétima gema 

‘ viljr floresceu, após produzir quatro folhas cm Mjffi as (rês stlua- 

(ver pimra 24.13B). Este resultado demonstra que a gema ter- 

lumal tornou-se determinada do ponto de vista floral, apôs imeiar 

37 folhas. „ . , j 

A enxertia extensiva de ápices caulinares entre variedades de 

tabaco confirmou que o número de nós que um meristema produz 

jniès da floração é função de dois fatores: (1) a força do estímulo 

foral das folhas e (2) a competência do meristema de responder ao 

sinal (McDaniel ecols., 19%). 

Em alguns casos a expressão do florescimento pôde ser retar¬ 
dada ou interrompida, mesmo depois do ápice tornar-se determi¬ 
nado, a menos que receba um segundo sinal de desenvolvimento 
que estimule a expressão (ver Figura 24.12). For exemplo, plantas 
intactas de Lü/jhw lenmlcntum tomam-se aptas ao florescimento 
após uma única exposição a um dia longo, fie o meristema apical 
do caule de La/fmu for excisado 2R horas após o inicio de um dia 


longo e cultivado hl vil nr, irá prtxluzir in florescência 5 normais cm 
cultura, porém somente se o hormônio ácido giberélicG (GA) esti¬ 
ver presente no meio de cultura. Pelo fato de as ápices cultivados 
oriundos de plantas crescidas exclusiva mente em dias curtos nun¬ 
ca florescerem, mesmo na presença cie GA, pode-se concluir que 
dias longos são necessários para a determinação em Loínini, en¬ 
quanto GA é necessário para a cxprtwo do estado determinado. 

Lm geral uma vez que tenha se tomado competente, o meris¬ 
tema exibe um tendência crescente de florescer com a idade Inú¬ 
mero de folhas). Por exemplo, em plantas controladas pelo 
comprimento do dia, o número de ciclos de dia curto ou dia longo 
necessários para atingir o flt descimento é em geral menor cm plan¬ 
tas mais velhas (Figura 24,14), Como será discutido mais ta rd e neste 
capítulo, este aumento na tendência de florescer com a idade tem 
sua base fisiológica na maior capacidade dis folhas de produzir o 
estímulo floral. 

Antes de se discutir conin as plantas percebem o comprimento 
do dia, contudo, será estabelecida a fundamentação examinando 
como os organismos em geral medem o tempo. Este tópico é conhe¬ 
cido como cronobíología. im o estudo dos relógios biológicos, O 
relógio biológico mais compreendido até hoje ê o ritmo circadiano. 


RITMOS CIRCADLAN05: O RELÓGIO INTERNO 

Os organismos estão normal mente sujeitos a ciclos diários de 
luz e escuro, e tanto plantas quanto animais geralmente exibem um 
comportamento cíclico associado com tais alterações. Exemplos des- 


(A) Gema nao-determinada 


(B) Genv:> de te* min ada do ponto de vista íloral 



Decapitação 

aqui 




Doador insitu Enraizada Enxertada 


Doador insitu Enraizada Enxertada 


FIGURA 24.13 Demonstração do estado determinado das gemas axilares em tabaco. Uma gema axilar 
■específica de uma ptenta doadora em florescimento é forçada a crescer, seja diretámente riíi planto (jm s/íu) 
f" >r decapitação ou por enraizamento ou enxertia á bast* da planta. As novas folhas e flores produzidas 
pelíi gema axilar estão indicados pelo sombreamento. (A) Resultado quando a gema não está 
determina da, (B) Resultado quando a gema está determinada do ponto de vista floral (McDaniel, ]v%). 
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Número de o dos LD 


FIGURA 24.14 Efeito da idade da planta no número de eidos indutivos 
de dias longos (LD) necessários para o florescimento na planta de dia 
longo UAiuiu knmlaitum. L m delo indutivo de dia longo consistiu de oito 
homs de luz sol rir, seguido Je 16 horas de lux incandescente de baixa 
inlensidide, Quartti i mais velha a planta, menor o número de ciclos 
íúkunduHvos necessários para produzir florescimento. 


tes ritmos incluem os movimento das folhas e pétalas (posições de 
dia e noitef. abertura e fechamento cs tomá ticos, padrões de cresci¬ 
mento e esporulação em fungos (p. ex., Piloholi^ e Newvspm), hora 
do dia para emergência de pupas (a mosca-da-fruta Drosophita) e 
ciclos de atividade de roedores, além de processos metabólicos, tais 
como a capacidade fotossintética e a taxa de respiração. 

Quando os organismos são transferidos de um ciclo diário de 
luz e escuro para o escuro contínuo (ou luz contínua de baixa in- 
lensidade), muitos destes ritmos continuam a ser expressos por, 
peSu menos, vários dias. Sob tais condições uniformes, o período 
do ritmo é então próximo a 24 horas e, conseqüentemente, a ex- 
pressão ritmo dreadiano é aplicada (ver Capítulo 17). Devido ao 
lato de continuarem em um ambiente de luz constante ou escuro, 
estes ritmos circadianos não podem ser respostas diretas a presen¬ 
ça ou á ausência de luz, mas devem ser baseados em um marca- 
passo interno, geralmente chamado de oscila dor endógeno. Um 
modelo molecular para um oscilador endógeno vegetal foi descri¬ 
to no Capítulo 17, 

í) oscilador endógeno está acoplado a uma variedade de pro¬ 
cessos fisiológicos, tais como movimentos foliares ou fotossíntese, 
1 ele mantém o ritmo. 1 3 or isso, o oscilador endógeno pode ser con- 
siderado u mecanismo do relógio e as funções fisiológicas que es¬ 
tão sendo reguladas, tais cu mo us movimentos foliares ou 
fotossíntese, são às vezes chamadas de ponteiros do relógio. 

Os ritmos circadianos exibem características marcantes 

üs ritmos circadianos são fenômenos cíclicos definidos por 
ires parâmetros: 


1 . Período, o tempo entn ponlns comparáyeis den Iro do delo 
TI pica mente, o período e medido como o tempo entre máxi¬ 
mos (picos) ou mínimos (vales) consecutivos (Figura 2415A} 

2 . Fase 2 , qualquer ponto no ciclo que seja reconhecido por 
relacionamento conjí o restante do delo. Os pontos de fase mais 
óbvios são as posições de picos e vales, 

3. Amplitude, geralmente considerada como a distância entre 
pico e vale, A amplitude de um ritmo biológico pode com 
frequência variar, enquanto o período permanece inalterado 
(p, ex., na Figura 24.15C). 

Fm condições de luz constante ou escuro, os ritmos desviam de 
um período exato de 24 horas. Os ritmos, então, são desviados em 
relação ao horário solar, seja ganhando seja perdendo tempo, de- 
pendendo se o período é mais curti i ou mais longo do que 24 horas 
Sob condições naturais, o oscilador endógeno é sincronizado com 
um período verdadeiro de 24 horas por sinais ambientais, o mais 
importante dos quais são as transições luz — escuro ao entardecer e 
â transição escuro — luz ao amanhecer ( ver Figura 24.15B). 

Estes sinais ambientais são chamados zeitgebèrs (do alemão, 
para ‘"fornecedores do tempo"). Quando estes são removidos — 
por exemplo, por transferência ao escuro contínuo —, o ritmo e 
dito ser de curso livre e reverte para o período circad ia no caracte¬ 
rístico do órgão específico (ver Figura 24.1 ôB). 

Embora os ritmos sejam gerados internam ente, des normal¬ 
mente necessitam de um sinal ambiental, como a exposição a luz 
ou a mudança de temperatura, por exemplo, para iniciarem sua 
expressão. Além disso, muitos ritmos ficam amortecidos (L é, a 
amplitude diminui) quando o organismo está em um ambiente 
constante por algum tempo e então necessitam de um zdtgekr am¬ 
biental, como a transferência da luz para o escuro ou a mudança 
de temperatura, para serem reiniciados (ver Figura 24,150. Ob¬ 
servar que o relógio em si não reduz a amplitude; somente t> aco¬ 
plamento entre o relógio molecular (oscilador endógeno) e a função 
fisiológica é afetada, 

0 relógio dreadiano não teria valor para o organismo se não 
pudesse manter uma contagem acurada de tempo sob as tempera¬ 
turas flutuantes experimentadas em condições naturak De fato. a 
temperatura tem pouco ou nenhum efeito no período de curso ,i- 
vre. A característica que permite no relógio monitorar o tempo em 
diferentes temperaturas é chamada de compensação de tempera¬ 
tura. Embora todos os passos bioquímicos na rota sejam sensíveis 
a temperatura, suas respostas à temperatura provavelmente can¬ 
celam umas às outras. Por exemplo, alterações nas taxas de síntese 
de intermediários poderíam ser compensadas por mudanças p3' 
ralelas em suas taxas de degradação. Assim, os níveis de equilíbrio 
dos reguladores do relógio permaneceriam constantes sob tempe* 
faturas diferentes. 

A mudança de fase ajusta os ritmos circadianos a 
diferentes eidos dia-noite 

Nos ritmps circadianos, a operação tio oscilador endógeno 
ajusta uma resposta para que ocorra em uma certa hora do dia 
Lm único oscilador pode estar acoplado a múltiplos ritmos ciriM- 

* 1 irrrtuf tose iii.i" lL-v*' anifiMidkln , wni e 1 hJlÍ.u\,s df la St 1 nu düSCrtXoJvinKMiti 1 
da imTksti>in,i.. di«* iihclo antcnornWnte. 
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Amplitude 

/ 


Pçríodo 


Um ritmo í ircoíiiíino li pico. O período 
o tempo entre pontos tòmpíaráveis no delo 
repíihivOi 'ifaíe é qualquer ponto no ado' 
reconhecível porSéu reíadàhamertto cõm o 
revianie do cii h amplitude 5 distãnoa 
entre urn pito e um vale 



Um ritmo orcadiano sincronizado a urn 
ciclo de 24 horas de \uz - escuro íL - D) e 
sua reversão para o período de curso livre 
(26 horas neste exemplo) apôs a transferência 
para o escuro continuo. 



1 

i 


Suspensão de um ritmo drearfiano em \ui 
mtensa contínua e a liberação Ou reinicio do 
rilrno ãpós a transferência para a escuridão. 




FIGURA 24,15 Algumas características dos ritmos erreadianos. 


Típica mudança de fase em resposta a um 
pulso cie lu z aplicado logo apôs a transferência 
parfl 0 escuro 0 ritmo tem sua tase alterada 
(atrasado) sem alteração no período. 


dianos, que podem até mesmo ocorrer fora de fase uns com os 
outros. Como estas repostas permanecem no horário, quando a 
duração dos períodos de !uz e escoro muda com as estações? A 
rc -Sposta esta nu fato de que a fase do ritmo pode ser alterada se o 
c ^° inteiro for movido para frente ou para traz sem que o período 
seja alterado. 

Os pesquisadores geralmente testam a resposta do osdlador 
endógeno, colocando um organismo em escuro continuo e exami 
nLindo a resposta a curtos pulsos de luz (em geral menos do que 


uma hora) aplicados em diferentes pontos de fase durante o num ■ 
de curso livre. Quando um organismo esta sincronizado a um u- 
cio de 12 horas de luz e 12 horas de escuro e então c-lhe permitidos 
correr livre no escuro, a fase do ritmo que coincide com 0 penado 
de luz do ciclo sincronizado anterior é chamada de dia subjetivo e 
a fase que coincide com 0 período escuro e denominada noite sub¬ 
jetiva- . , , 

Se um pulso de luz e aplicado durante as primeiras horas da 

noite subjetiva, o ritmo e atrasado; 0 organismo interpreta o ptdSP 































































594 Capitulo 24 


i Ü(_ i 1 / como n íindl do dia anterior (ver f igura 24. IAI )) I T or ou Iro 
lido, um pulso dc \m aplicado no tínní do uma noite subjetiva 
avança li fase do ritmo; desta ve/ o organismo interpreta o pulso 
de luz como o início do dia seguinte. 

Como já foi salientado, esteé o padrão exato da resposta que 
seria esperada para o ritmo permanecer no horário Jocal Assim, as 
respostas de mudança de fase possibilitam ao nbno ser sincroni¬ 
zado a ciclos de aproximadamente 24 horas com diferentes dura¬ 
rdes de luz c escuro, e elas demonstram que o ritmo irá correr 
d è feren terri en te st >h d i feren ies co n d ições i i c comp ri m en to d o d ía. 

Fitocromos e criptocromos sincronizam o relógio 

Q mecanismo molecular pelo qual um sinal luminoso provo¬ 
ca uma mudança de fase ainda não é conhecido, porém estudos 
em Arithidopsis identificaram alguns dos elementos-chave do osci¬ 
la dor circadiano e seus inpttfs e mripufc (ver Capítulo i 7), Os níveis 
baixos de hz e comprimentos de onda específicos que podem in¬ 
duzir a mudança Je fase indicam que a resposta h luz deve ser 
mediada por fotorreceptores específicos, em vez de taxas de fotos- 
síntese. Por exemplo, a sincronização dos movimentos foliares nic- 
tinásticos pela íuz vermelha em Samanea, uma leguminosa arbórea, 
t uma resposta de baixa fluência mediada por fjtocromo (ver Ca¬ 
pítulo 17). 

Ambidapm possui cinco fitocromos, sendo que todos menos 
utn (o fitocromo Q estão envolvidos na sincronização do relógio. 
Cada íitocromo atua como um fotorreceptor específico para luz 
vermelha, vermelho-distante ou azul. Ademais, as proteínas CRY1 
e CRY2 participam na sincronização do relógio pela luz azul, da 
mesma turma que ü fazem em insetos e mamíferos (Devlin e Kay, 
2000), Surpreendentemente, as proteínas CRY também parecem ser 
necessárias para a sincronização normal peia luz vermelha, Uma 
vez que tais proteínas não absorvem a luz vermelha, esta exigên¬ 
cia sugere que CRY1 e CRY2 podem atuar como intermediários na 
sinalização pdo fi tocromo durante a sincronização do relógio (Ya- 
novsky e Kay, 2001), 

Ma Dmsop/u/fí, as proteínas CRY interagem fisicamente com 
os componentes do relógio e, assim, constituem parte do mecanis¬ 
mo oscílador (Devlin e Kay, 2000), Contudo, este não parece ser o 
aso em Aréidòpsh, onde duplo mutantes cryí/crv2 apresentam 
ritmos citcadianos normais. Ainda necessita ser elucidado precisa- 
mente como as proteínas CRY de Árabidopsis interagem com o 

mecanismo osciladpr endógeno para induzirem a mudança de fase 
(Yanovsky e euls,, 2001). 

MONITORANDO O COMPRIMENTO 

Cijitm) (ui apresentado,<> reiugio^rcajtíiano possibilita aosor- 
determinar a hora do Ji« ™ que um certo evento mofe- 
cular (,u bwquimfco ocorre. O fotoperiódismo ou a capacidade de 
um organismo de detectar o comprimento do dia torna possível 
para um evento ocorrer em um determinado momento do ano, per¬ 
mitindo, desse modo, uíra resposta Mamai. Os ritmos dreadianos 

i o totopenodismo tem a propriedade comum de responder a d- 
1 l <js de luz v escuro, 

Preasamente no equador, os comprim|ntos do dia e da noite 
sao lK uaise constantes durante o ano todo. Na medida em que nus 
riHivrmentamos do equador para os pólos, os dias lomam-se mais 


longos no vi rãn c mais ■ urlos nu inverno (Figura 24.1b), \ã (l ,,. r . 
preende que as espécies vegetais tenham evoluído para detectar 
cslas mudanças sazonais no comprimento du dia e que suav, rev 
postas íotoperiódicas específicas sejam fortemente influenciada 
pel a ta t ilude d a qu a 1 se o r igi na ram. 

Os fenómenos íotopenõdícos são observados tanto em animais 
quanto em plantas. No reim i animal, o comprimento do dia controla 
atividades sazonais tais como hibernação, desenvolvimento de co¬ 
berturas de verão e inverno e atividade reprodutiva. As respostas 
das plantas controladas pelo comprimento do dia são numerosas 
incluindo a iniciação do florescimento, a reprodução assexua! r ,i f ür ! 
mação de órgãos de reserva e a indução de dormência. 

Talvez todas as respostas foto periódica 5 das plantas utilizem 
os mesmos fotorreceptores, com rotas de transdução de sinais suh- 
seqüentes específicas que regulam respostas diferentes. For ser ciam 
que o monitoramento da passagem do tempo é essencial às res¬ 
postas foto periódicas, um mecanismo de contagem de tempo deve 
fundamentar tanto as respostas ã epoca do ano quanto as respos¬ 
tas a hora do dia. Acredita-se que o osrilador dreadiano forneça 
um mecanismo de medição do tempo que sirva de ponto de refe¬ 
rência para a resposta aos sinais de íuz (ou escuro) que chegam do 
ambiente. A forma como as mudanças no fotoperíodo são avalia¬ 
das contra a referência do oscilador dreadiano será discutida em 
seguida. 

As plantas podem ser classificadas por suas respostas 
fotoperiddicas 

Várias espécies de plantas florescem durante os longos dias 
de verão, Por muitos anos, os físiologistas vegetais acreditaram 
que a correlação entre os dias longos v o florescimento era uma 
consequência da acumulação de produtos da fotossíntese sinteti¬ 
zados durante aqueles dias. 

O trabalho de Wighhnan Garner e Henry Al la rd, conduzido 
na década de 1920 nós laboratórios do Departamento de Agricul¬ 
tura dos Estados Unidos (USDA), em Beltsvílle, Maryland, mos- 
trou que esta hipótese estava incorreta. Eles constataram que uma 
variedade mutante de tabaco, Mm/hmd Mtwtmth, crescia bastan¬ 
te, até aproximadamente 5 m em altura, porém não florescia nas 
condições predominantes do verão [Figura 24.3 7), Entretanto, as 
plantas floresceram na casa de vegetação durante o inverno sob 
condições naturais de luz; 

Estes resultados levaram Üarner e Alia rd a testar o efeito de 
encurtar artilídaimenle os dias, cobrindo as plantas cultivadas du¬ 
rante os dias longos do verão com uma tenda a prova de luz dn 
hnal da tarde até a manhã seguinte. Esses dias curto-* artificiais 
provocaram o florescimento das plantas. Esta necessidade de dias 
curtos era difícil de conciliar com a idéia que longos períodos dc 
radiação e o resultante aumento na fotossmtese promoviam o /lo* 
resdmento. Garner e Allard concluíram que o comprimento do 
dia era o fator determinante do florescimento, e foram capazes du 
confirmar este hipótese em muitas espéx ies e condições diferente*. 
Este trabalho lançou as bases para a su^eqüente eexfénsã pesquj- 
sa sobre as respostas fotoperióditas 

A classificação das plantas de acordo com suas respostas tolo- 
periodkas está baseada no florescimento, embora muitos outros 
aspectos do desenvolvimento das plantas possam também ser a te¬ 
ta d os pelo comprimento do dia. As duas principais categorias de 
respostas fotóporiódiças Sào plantas de dias curtos e plantas de 
dias longos: 


Hora* 4e Ui* 
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M J J A 
Mês do ano 


FIGURA 24.16 (A) 0 efeito da latitude sobre o a.irupriínt-nio dó 

‘iiiü em 'diferentes épocas do ano. O comprimento do dia foi 
roedido no dm vinte década mês. (0J Mapa-múndi mostrando 
longitudes e latitudes, 


h Plantas de dias curtos (SDPs; do inglês, Sfair^ífli/pfaittè) flo¬ 
rescem apenas em dias curtos (SDPs giwJiMrêflS) ou têm flo¬ 
rescimento acelerado por dias curtos (SDPs cp j dl jíI flflfÍi«ií=), 

Plantas de dias longos (LDFs; do inglês, Ltwg-Aiy pítmJs) Ho- 
rescejn somente em dias longos (LDPs (jíMÍÍffllmtis) ou têm flo¬ 
rescimento acelerado por dias longos (LDI\ EjNííUddfirit vrs) 


A distinção essencial entre plantas de dias longos e plantas de 
dias curtos ú que o florescimento nas LDPs ê estimulado somente 
quando o comprimento do dia e.iio/r uma certa duração, chamada 
de comprimento crítico do dia, em cada ciclo de 24 horas, enquantt i 
a estimulação do florescimento nas SDPs requer um comprimento 
de dia menor cfo que o comprimento crítico do dia. O valor absoluto 
do comprimento crítico do dia varia arriplamente entre as espéci¬ 
es, o uma classificação foto periódica correta só pode ser feita quan¬ 
do o florescimento é examinado para uma série de comprimentos 
de dia (Figura 24.18). 

Às plantas de dias longos podem efetiva mente medir o au¬ 
mento do comprimento dos dias da primavera ou inicio do verão 
e retardar o florescimento, até que o comprimento critico dos dias 
seja atingido. Muitas variedades de trigo (Trit/niw wsfíiww) com¬ 
portam-se desta maneira. As SDPs geral mente florescem no outo¬ 
no, quando os dias encurtam abaixo de um comprimento crítico 
do dia, como ocorre em muitas variedades de Oinjsimthewum nro 
rifôUum, Hntretanto, o comprimento do dia isoladamente se consti¬ 
tui em um sinal ambíguo, porque não é possível distinguir entre 
primavera e outono. 

As plantas exibem várias adaptações para evitar a ambigui¬ 
dade do sinal do comprimento do dia. Unta delas é a ligação da 
exigência de temperatura a uma resposta loto periódica, Certas es¬ 
pécies de plantas, como o trigo de inverno, não respondem ao ío- 
toperíodo, até que tenha ocorrido um período de frio (vemafeaçâo) 
(a venial ização será discutida uni pouco mais adiante neste capí¬ 
tulo). 

Outras plantas evitam a ambiguidade sazonal, por 

meio da distinção entre d ias que estão fcítcrírírifítÍLiefí/Lifí- 

Estas plantas com "'dualidade de comprimen¬ 
to de diíf enquadram-se em duas categorias. 

1. Plantas de dias longo-curtos (LS- 
DPs; do inglês Luij^sfwMfo]/ píroite) flores¬ 
cem somente após uma sequência de dias 
longos seguida por dias curtos. LSDPs. tais 
como Bryoplnjltuiii, Knhmrfhw e Cwfrííur uor- 
rítrimm (jasmim-da-noite), florescem no final 
do verão e outono, quando os dias estão er- 
curtando. 

2 Plantas de dias curto-longos 
(SLDFs; do inglês, Síwrf-toíjf-rfrty^íi;»^) flores¬ 
cem apenas após uma sequência de dias curtos 
seguida por dias longos. SLDPs, tais como 
Trifatim repefa (trevo branco), Gwfpflfudfl meduim 
(campainha) e Edteveria barmi, florescem no inicio da 
primavera em resposta ao aumento do comprimento dos 

dias, 

Por fim, espécies que florescem em qualquer condição de 
fptóperíodo são referidas como pite tòs # dms tíeulrtt. ÍMantas de 
dias neutros (DNPs, do inglês, Dty-Mittral pltmis) sau uj*™- 
veís ao comprimento do dia. O florescimento em LKI s es ipi 
ca monte sob regulação autónoma, isto é, controle do desen¬ 
volvimento interno. Algumas espécies de dias neutros, tais conn> 
Ptoisra/wü tu ilgam (feijão), evoluiram próximo ao equador, onde 
o comprimento do dià é constante ao longo do ano. EVlmtas plan¬ 
tas anuais de deserto, tais como Castitíéja êwnm e Abnutnt vtlto- 
sti, germinam, crescem e fiojescém rapidaniente sem prcM[ue existe 
com suficiente disponibilidade de agUo Estas são lambem >.M 
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FIGURA 24.17 Mutante dv tabaco Manjlmid Mutmnoth (dirdtn), 
comparado com tabaco tipo selvagem íesquerda), Ambas as plantas 
foram cultivadas durante o verão em casa de vegetação [alunos de pós- 
graduação da Universidade de Wisçonsin utilizados com escala} (R. 
Amasino). 


As plantas monitoram o comprimento do dia pela 
medição do comprimento da noite 

Sob condições naturais, os comprimentos do dia e da noite 
configuram um cicio de 24 horas de luz e escuro. Em princípio, 
urna planta poderia perceber um comprimento crítico do dia pela 
medição da duração tanto da luz quanto do escuro. Grande parte 
do trabalho experimental nos primeiros estudos sobre o fotoperio- 
dismo foi dedicado ao estabelecimento de qual parte do ciclo de 
luz-escuro e o fator de controle do florescimento. Os resultados 


mostraram que o florescimento dasjSDPs é determinado primar^ 
mente pela duração do escuro (Figura 24.19A), Foi possível indu” 
Etr florescimento em SDPs com períodês de luz mais longus rj,' 
quê o valor crítico, desde que os mesmos fossem seguidos pr»r noí^ 
tes suficientemente longas (Figura 24.1%). Da mesma fornia a 
SDPs não floresciam quando dias curtos eram seguidos por noit^ 
curtas. 

Experimentos mais detalhados demonstraram que a 
gem do tempo do fo top cr iodo nas SDPs e uma questão de 
ção da duração do escuro. Por exemplo, o florescimento ocorreu 
somente quando o período de escuro excedeu 8,5 horas no carrT 
picho (Xantium ntnmariuui) ou 10 horas em soja (G/i/críio nuix) \ 
duração do escuro também mostrou-se importante rias LDPs í v , t 
F igura 24.19). Estas plantas floresciam em dias Curtos, desde quv,, 
comprimento da noite fosse também curto; contudo, um redime 
de dias longos seguidos por noites longas não surtia efeito. 

Quebras da noite podem cancelar o efeito do período de 
escuro 

Uma característica que demonstra a importância do período 
de escuro é que ele pode se tomar não-efetivo pela internipçãu 
com uma curta exposição à luz, chamada de quebra da noite (ver 
Figura 24.19A). Por outro lado, a interrupção de um dia longo com 
um breve período de escuro não cancela o efeito do dia longo (ver 
Figura 24-1%). Tratamentos de quebra da noite de apenas poucos 
minutos são efetivos no impedimento do florescimento de muitas 
SDPs, incluindo Xantium e Pharbitk, mas exposições muito mais 
longas são necessárias para promover o florescimento em LDPs 

Além disso, o efeito de uma quebra da noite varia grande- 
mente de acordo com a hora em que é aplicado. Para LDPs e SDPs, 
uma quebra da noite é mais efetiva quando aplicada próximo a 
metade de um período de escuro de 16 horas (Figura 24.20), 

A descoberta do efeito da quebra da noite e sua dependência 
do tempo teve várias consequências importantes. Ela estabeleceu 
o papel central do período de escuro e forneceu um meio de tnves- 
tigação valioso para o estudo do controle do tempo fotoperiódica 
Pelo fato de apenas pequenas quantidades de luz serem necessàri- 
as, tomou-se possível estudar a ação e a identidade do fotorrecep' 
tor sem a interferência dos efeitos das fotossín tese e outros 
fenômenos não-foto periódicos. Esta descoberta levou também ao 
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FIGURA 24.18 A tesposto 
fotroperiédioi em pf antas de 
d ias longos e plantas de ti i a 
curtos A duríiçao critica varia 
cuETt a espécie: neste exerop^, 
-isSDPb f as l.DPs 
floresceriam em 

entre 12 e J-S horas. 
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(A) 




Plantas de dias curtos 


Plantas de d?a: curtos (noites longas) florescem quando o 
comprimento da noiie excede um período critico de escuro 
A iníeuupção do penodo de escuro por um breve tratamento de 
íuz (uma queb-ra de noite) impede o ílorescimento 



Plantas de dias longos 


Plantas de dias. longos (nçites curtas) ííorescem se o 
comprimento da noite é m&-> curto cio que um período crmco 
Em algumas plantas de dias longos, o encurtamento da noite 
com uma quebra de noite induz o florescimento 
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ac-senvolvimento de métodos comerciais para a regulação do mo* 
mento do florescimento em espécies hortícolas, tais como Ktilcm- 
!rEür ' Dir^nfíicritt/w L , poinsétía (£upíiorlí jíi pHÍdiemiwJF 

Q relógio círtadlano está envolvido no controle 
TDtoperíódttGi do tempo 

O efeito decisivo do comprimento da noite no floresciimiim 
I[|, -!ica que a medição da passagem do lempo no esc tiro é uma peça 


FIGURA 24.19 ^ regulação foturerio lica do florescimento \ \) 

Efeitos sobre SDPs e LDPv (B) Efeitos da duração do período de escuro 
sobre o florescimento. O tratamento de plantas de dias curtos e longos 
com fotoperiodos diferentes mostra claramenfce que a variável crítica é o 
comprimento do período escuro. 


central no monitoramento do tempo íotoperiódito. Muitas das ev i- 
dêridas disponíveis favorecem de um mecanismo baseado em um 
ritmo drcadiano íBiinning, l%l)j De acordo com a hipótese do re¬ 
lógio, o monitoramento do tempo fotoperiódicu depende de um os- 
oiadpr drcadiano endógeno do tipo envolvido nos ritmos diários 
descritos no Capítulo 17 em relação ao fitocromo, Ü osdlador ten- 
trai está acoplado a vários processos fisiológicos que envolvem ex- 
piessão genica, incluindo o florescimento em espécies fotoperíódicas. 

As medições do efeito de uma quebra da noite no florésch 
mento podem ser usadas para investigar o papel do ritmo cínca- 
diano no monitoramento do tempo fotoperíédíco, Dor exemplo, 
quando plantas de soja, que são SDPs f são transferidas de um pi- rí 
odo de oito horas de iuz para um período estendido de escuro de 
54 horas, a resposta de florescimento a quebras da noite mostra 

um ritmo drcadiano (Figura 24.21 F 

Este tipo de experimento fornece furte suporte para a hipóte¬ 
se do relógio. Se estas SDPs estivessem simplesmente medindo O 
comprimento da noite pelo acumulo de um intermediário em par¬ 
ticular durante o período de escuro, qualquer penodo de escuro 
maior do que o comprimento crítico da noite deveria causar tio 
resvi.mento, Entretanto, longos períodos de escuro não são induti¬ 
vos pura o florescimento, se a quebra da noite for aplicada em um 
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Xanthium (SDPj 
período íte t6 horas 
de escuro 
Quebra da norte 
1 min de luz / 
\ vermelha / 


Fuchsiã (I.PP) 
período de 
16 horas de escuro 
Quebra da noite' 
\ I hora de luz 
\ vermelha 


2 4 6 $ 10 12 14 

Momento da quebra da noite a partir do início do período de escuro (h) 


período de luz 


FIGURA 24.20 < t momento em , :u . 
uma quebra da noite é aplicais 
determina a resposta de 
fl í>resc i men lo. Qt, i a rueir i apl ira d ,j 
durante um período de escuro bng« 
uma quebra da noite promoveu 
florescimento em LDPs v inibe o 
floresci mento em SDPs. Em ambos os 
casos, o maior efeito sobre o 
floresci mento ocorre quando a quebra 
da noite é aplicada próxima à metade 
do período de escuro de 16 horas. À 
LDl ] Mismi foi aplicada uma hora de 
exposição a luz vermelha em um 
período de escuro de 16 horas. 
Ximf/iííuíi foi exposto a luz vermelha 
por um minuto em um período de 
escuro de 16 horas (dados para 
FircJisrâ, de Vinte-Prue, 1 L J75; d ades 
para Xmthhtm, de Salisbury, l%3, t . 
Papenfuss e Salísbury, 1%7), 


momento que nâo coincida propriamente com uma certa fase do 
osdlador circadíano endógeno, Esta descoberta demonstra que o 
florescimento em SDPs requer um período de escuro com duração 
suficiente e um sinal de amanhecer em um momento apropriado 
dentro do ciclo rircadiano (ver Figura 24.15}. 

Mais evidências para o papel do osdlador circadíano na me¬ 
dição do fotoperíodo é a observação que a resposta fotoperiódica 
pode ter sua fase alterada por tratamentos de luz (ver Topico 24,4 
na Internet), 

O modelo de coincidência é baseado em fases oscilantes 
de sensibilidade à luz 

O envolvimento de um oscila dor circadíano no fotopcnodis- 
mo levanta uma questão importante: como uma oscilação com um 
período de 24 horas mede uma duração crítica de escuro de oito a 



Período Momento no qual a quebra da noite foi aplicada (h) 
ri-p In? 


nove horas, conforme acontece na SDP Xanthhim? Erwin Biinrüng 
propôs, em 1936, que o controle do florescimento pelo fotoperio- 
dismti e alcançado por uma oscilação de fases com diferentes sen¬ 
sibilidades à luz. Esta proposta evoluiu para o modelo úe 
coincidência (Bünning, 1960), no qual o osdlador circadíano con¬ 
trola o momento de ocorrência das fases sensível e insensível h 
luz. 

A capacidade da luz cie promover ou inibir o florescimento 
depende da fase na qual a luz é aplicada, Quando um sinal lumi¬ 
noso é administrado durante a fase sensível à luz do ritmo, o efeito 
ê tanto de promover o florescimento nas LDPs ou de evitar o flores¬ 
cimento nas SDPs. Como foi mostrado na Figura 24.21 as fases de 
sensibilidade e insensibilidade à luz continuam a osdlar no escuro 
nas SDPs. O florescimento nas SDPs é induzido somente quando a 
exposição à luz, de uma quebra da noite ou do amanhecer ocorre 
após a fase do ritmo sensível à luz ter sido completada. Lm outras 


FIGURA 24,21 Florescimento rítmico em resposta a quebras da noite 
Neste experimento, a SDP soja (Giyáue inax} recebeu ciclos de oito horas 
de luz seguidos de períodos de 64 horas de escuro. Uma quebra da ndte 
de quatro horas foi aplicada em vários momentos durante o longo 
período de escuro indutivo. A resposta de florescimento, plotada como 
uma percentagem do máximo, foi então pio ta da para cada quebra da 
noite aplicada. Observar que uma quebra da noite aplicada a 26 horas 
Induziu o florescimento máximo, enquanto não houve fionescimeoto 
quando a quebra da noite fui aplicada a 4Í) horas. Além diSSO, este 
experimento demonstra que a sensibilidad^ao efeito de uma quebra da 
noite apresem a um ritmo circadíano. Osdadus citados suportam um 
modelo no qual o florescimento em SDPs é induzido somente quando o 
amanhecer (ou uma quebra da noite) ocorrer após completada a 
sensível á luz. Nas LDPs o momento da iluminação tem de coincidir 
com a fase sensível à luz para que ocorra u florescimento (Coultere 
Hamner, 1464). 
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s ,, fiortOtitmito t' iwtuzÊo quando a exftkiçno á ha coinade 
^J |? V, itaropriattti rífl ri/rmx Esta oscilação continuada das fases 
i: e insensível na ausência de sinais de luz de amanhecer ou 

^nidcLvr ê característica de uma variedade de processos contro¬ 
lados peto oscilador dreadiano. 

A folha é o sítio de percepção do estimulo fotoperiódico 

O estímulo fotoperiódico em LDPs e SDPs ê percebido pelas 
■ i| n& p c)r exemplo, o tratamento de uma única lolha da SDP 
Lilltium com curtos fotopenodos é suficiente para causar a for- 
miçãode flores, mesmo quando o resto da planta está exposto a 
dias longos- Assim, em resposta ao fotoperíodo, a folha transmi¬ 
te um sinal que regula a transição para o florescimento no ápice 
da parte aérea. Os processos regulados pelo fotoperíodo, que 
ocorrem nas folhas, resultando na transmissão do estímulo floral 
p íra 0 ápice do ramp, são referidos coldivamente como indução 

fotoperiódíca, 

A indução fotoperiódica pode ocorrer em uma tolha que te¬ 
nha sido separada da planta: Por exemplo, na SDP Mto crispa, 
uma folha excísada exposta a dias curtos pode causar ílorestimen- 
lo quando enxertada a uma planta não induzida mantida sob dias 
Ipngos íZeevaart e Boyer, 1987). Tal resultado indica que a indução 
fotoperiódica depende de eventos que ocorrem exclusiva mente na 

folha. .... , . 

0$ experimentos com enxertia, que contribuiram significaiv 

vamente para a compreensão que se tem do estímulo floral, serão 
discutidos em maior detalhe mais adiante neste capítulo. 

0 estímulo flora! é transportado via floema 

Uma vez produzido, o estímulo floral parece ser transporta¬ 
do ao menstema via floema, parecendo ser de natureza química, e 
não física. Os tratamentos que bloqueiam o transporte no floema, 
lais comn andamento ou â morte por aquecimento localizado (ver 
Capítulo 10), impedem o movimento do sinal floral 

É possível medir as taxas de movimento do estímulo floral 
por meio da remoção da folha em momentos diferentes após a in¬ 
dução e pela comparação do tempo necessário para o sinal atingir 
duas gemas localizadas em distâncias diferentes da folha induzi¬ 
da, O raciocínio por trás deste tipo de medição é que uma quanti¬ 
dade mínima do composto de sinalização atingiu a gema quando 
0 florescimento ocorre, mesmo após a remoção da folha. 

Estudos utilizando este método demonstraram que a taxa de 
transporte do sinal de florescimento é comparável a, ou pouco mais 
lenta que, a taxa de translocação de açúcares no floema (ver Capí¬ 
tulo 10). For exemplo, a exportação do estimulo floral de folhas 
Cultas da SDP CíjtrpiojWcfiNr» é completada dentro de 22.5 horas a 
partir do inicio do período de noite longa. Ma LDP Simpsis, o mo¬ 
vimento do estímulo floral para tora da folha ó. completado em um 
periudü de 16 horas após 0 início de um tratamento de dia longo, 
bías taxas são consistentes com um estimulo floral que se move 
no floema fZeevaartj 1976), 

Pur ser o estímulo floral translocado juntamente com os açú- 
carC! > nti floema, ele está sujeito ás relações de fonte-dreno. Uma 
lolha induzida posicionada próxima ao ápice do caule tem maior 
probabilidade de causar floresci mento que uma folha induzida na 
base do caule, que nonrjilmente ali menta as raizes, Da mesma for- 
^ folhas nãn-induzidas posicionadas entre folhas induzidas e 
d Kenrta a pi ca 3 tendem a inibir o florescimento por servirem de fon¬ 


tes preferenciais para as gemas, impedindo, assim, n estímulo fio 
ral da folha induzida mais distai de atingir seu alvo, Esta inibição 
também explica a razão peta qual uma quantidade mínima de fotos- 
síntese e exigida peta folha induzida para operar a transi reação* 


O fitocromo ê o fotorreceptor primário no fotoperiodísmo 

Experimentos de quebra da noite são adequados para o estu¬ 
do da na tu reza d os í b to rrecep! o res e n vo! v i d í> s na rec epç à ( * d t vs 
sinais de luz durante a resposta fotoperiódica. A inibição do flores¬ 
cimento em SDPs por quebras da noite foi um dos primeiros pro¬ 
cessos fisiológicos que mostraram estar sob controle do fitocromo 
(Figura 24.22), 

Em muitas SDPs, uma quebra dá noite torna-se efetiva so¬ 
mente quando a dose de luz aplicada for suficiente para saturar a 
fotoconversão do Pr (fitocromo que absorve a luz vermelha) a Pfr 
(fitocromo que absorve a luz vermelho-distante) (ver Capítulo 17), 
Uma exposição subsequente a luz vermelho distante, a qual foto- 
converte o pigmento de volta para a forma fisiológica mente inati¬ 
va IV, restaura a resposta de florescimento. 

Em algumas LDPs, a reversibilidade no vermelho e no ver¬ 
melho-distante foi também demonstrada, Nessas plantas, uma 
quebra da noite com luz vermelha promove o florescimento e uma 
exposição subsequente á luz vermelho distante impede esta res¬ 
posta, 

Os espectros de ação para a inibição e a restauração da res¬ 
posta de florescimento em SDPs são mostrados na Figura 24.27. 
Um pico de 660 nni, ponto de máxima absorção do Pr (ver Capitu¬ 
lo 17), c obtido quando plãntulas de Pharbilis cultivadas no escura 
são utilizadas para evitara interferência da clorofila. Por outro lado, 
os espectros para Xíifitfiíurir dão um exemplo da resposta em plan¬ 
tas verdes, nas quais a presença da clorofila pode causar alguma 
discrepância entre o espectro de ação e o espectro de absorção do 
Pr. Estes espectros de ação c a reversibilidade entre luz vermelha e 
vermelho distante confirmam o papel do fitocromo como o loto o 
receptor que esta envolvido na medição cio fotoperíodo nas SDPs. 

Em LDPs o papel dos fitocromo* é mais complexo c um totor- 
receptor de luz azul (que será discutido em seguida) também tem 
papel no controle do floresci mento. 


A luz vermelho-distante modifica o florescimento em 
algumas LDPs 

Os ri tim>s c i rcad i a n os fora m ta m bem de tecla d os nas I. D P>. 
Urn ritmo circadiano na promoção do florescimento pela luz ver¬ 
melho-distante foi observado em cevada (HtWdütnt vulgtvr) e /Wii- 
bhiojm (Deitzer, 1984), bem como em Ldmm knudeniimi (Figura 
24,24). A resposta ó proporcional a irradiância e ã duração da luz- 
vermelho-distante e é, assim, uma resposta de alta irradíânda (HIR). 
Como em outras HIRs, o PH VA e o fitocromo que medeia a respos¬ 
ta à luz verme Ihodístante (ver Capítulo 17). Em ambos os casos, 
quando a planta é exposta à luz-verme lho distante por quatro ú 
seis horas, o floresd#ntoê estimulado em comparação com plan- 
Us mantidas sob luz branca ou vermelha conlinua — uma respos¬ 
ta mediada pelo PHYEL O ritmo continua o seu cuisi 1 hã l Ují - 

por outro lado, nasSITPs uma característica maieniile do nre 
canisrno de medição do tempo é que o ritmo da resposta a luz 
vermelho-distante tende a desaparecer após algumas horas soh u j 
núnação contínua lt reinieiadjá quando a planta c transferida pata 
l> escuro, 
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FIGURA 24.22 Controle do 
florescimento por fitocromo pela \^ y 
vermelha (R) e vermelhíHJist an [ e 
(FR). Um flash de luz vermelha 
durante < i período de escuro induz o 
florescimento em uma LDP, sendo o 
efeito revertido por um fluth de luz 
vermelhodistante Tal resposta 
índica n envolvimento do fitocromo 
Em SDPs, um flash de luz vermelha J 
evita o florescimento, sendo o efeito 
revertido por um/ksíj de luz 
vermelho-distante, 


A resposta a luz vermelho-distante não é a única característi¬ 
ca rítmica nas LDPs. Embora relativamente insensíveis a uma que¬ 
bra da noite de poucos minutos, muitas LDPs podem ser induzidas 
a florescer com uma quebra da noite mais longa r geralmente de 
pelo menos uma hora. Uma oscilação circadiana na resposta do 
florescimento a uma quebra longa da noite foi observada em LDPs, 



mostrando que um ritmo de responsividade à luz continua a se 
manifestar no escuro* 

Assim, ritmos cixcadianos que modificam resposta de flores¬ 
cimento nas LDPs foram, demonstrados ocorrer tanto na luz ípro¬ 
movido pela luz vermelho-distante) quanto no escuro (promovido 
pela luz vermelha ou branca). Entretanto, ainda não se sabe como 
o ritmo dreãdiano ê acoplado ã resposta foto periódica. 

Um fotorreceptor de luz azu! também regufa o 

florescimento 

Em algumas LDPs, como Amlndopsis, a luz azul pode promo¬ 
ver o florescimento, sugerindo a possível participação de um to- 
torreceptor de luz azul no controle do florescimento. O pap Ll i da 
luz azul no florescimento e sua relação com os ritmos circauíanos 


FIGURA 24.23 O espectro de ação para o controle dn floresrimentv 
por quebras da noite mostra o envolvimento do fitocromo. O 
florescimento nas SDFs é inibido por um curto tratamento de luz 
(quebra da noite) aplicado em um período que, em outras 
circunstâncias, seria indutivo. Na SDP Xantkim ürmwiittn quebras iM 
noite por luz vermelha de 620 a f>40 nm $âp as mais eletivas A rewrsH’ 
do efeito ê máximo a 750 nm. Na SDP Pktrhità ml cultivada no vscuto J 
qual é destituída de clorofila e de sua interferência com à .ibsoi\án da 
luz, quebras da noite de 660 nm são as mais efetivas Fste mávimo de 
^fiO nm coincide com o máximo de absorção do hlocromo (1 )adtó para 
XmithmíK de HendricseSíegclnian, l%7; dados para Flwbim, 
cu Is., 1983). r 
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Tempo pelo qual luz vermerfio-disiante foi fornecida (h) 


FIGURA 24.24 Efeito da luz vermelho-distante na indução floral em 
Quatro horas de luz vermelho-distante foram adicionadas 
nas tempos indicados durante úm período de 72 horas de la/ diurna Os 
pontos no gráfico estio pintados nos centros dos tratamentos de seis 
horas. Os dados mostram um ritmo cinca d ia no de sensibilidade para a 
promoção do fioresdmento pela luz vermelho-distante (linha vermelha), 
sustentando um modelo no qual o florescimento em LDPs é promovido 
quando o tratamento de luz (neste caso, luz vermelho-distante) coincide 
com o pico de sensibilidade à luz (Deítzer, 1964). 


foram investigados pelo uso cie uma construção punira, etnpre¬ 
gando como gene-repórter o da ludferase mencionado nu Tópico 
24.6 na Internet. Sob luz branca continua, a luminescência cíclica 
lom um período de 24,7 horas, mas, sob escuridão constante, o 
período aumenta para 30 a 36 horas. Tanto a luz vermelha quanto 

à azul, fornecidas indiv idualmente, encurtam u período para 25 
Horas. 


í J am distinguir entre os efeitos do fitocromo e de um fotorre- 
ceplor de luz azul, os pesquisadores transformaram mu tentes fn/l 
deficientes em füocromo, os quais tem síntese anormal de croinó- 
Ioms e, portanto, são deficientes para iodos os fitocromos (ver Ca¬ 
pitulo 17), com a construção genica da luciferase para determinar 
']9%) Í0 muta í âo no comprimento do período (Millar e cols,, 

Sob luz branca contínua, as plantes itj/1 tiveram um período 
smnilar àquele do tipo selvagem, indicando que pouco ou nenhum 
florromoé exigido para que a luz branca afete a duração do perí- 
'' ün - AJém do mais, sob luz vermelha contínua, que seria percebi- 
, a P^nas pelo PH YB (ver Capítulo 17), o período de hi/1 foi 
significativa mente aumentado (isto ê, ele se assemelhou mais às 
^ndíçòes de escuridão), enquanto que o período não foi aumen- 
- ptir luz azul continua Tais resultados indicam que tanto o 
htOCTomo quanto o fotorreceptor de luz azul estão envolvidos no 
controle do período. 


Ü papel cia luz azul na regulação dos ritntbscircadianos v do 
florescimento é também sustentado por estudos com um mutante 
de tempo de florescimento dc AmÚpsrs: elp (fioresdrneáto pre¬ 
coce 3; do inglês, caríy/loweríng 3) (ver Tópicos 24.5 e 24,6 na 
Internet), A confirmação de que um ti m irreceptor de luz azul está 
envolvido tia percepção dc totoperíodos indutivos em Arabfdopsrs 
foi recentemente fornecida por experimentos que demonstraram 
que mutações em um dos genes do criptocromo, CRV2 (ver Capí- 
tulo 18) provocaram um retardo no flpresdmentoe uma i mea pari¬ 
dade de perceber foto períodos indutivos (Cu o e çols., 1996). 
Conforme discutido no Capitulo 18, CRVI codifica um fofcorrecep- 
tur de luz azul, que controla o crescimento de plánhdas de Arabi- 
depsis. Assim, vários membros da família CR Ví tomaram-se, pela 
evolução, especializados em diferentes funções nas planta Con¬ 
forme salientado an ter tormento, a proteína CRY também tem sido 
associada ao ajuste do osdlador circadtano (ver Capítulo 17). 


VERNAUZAÇÃO: PROMOVENDO O FLORESCIMENTO 
COM O FRIO 

A vemalização é o processo pel< • qual o florescimento ê pro¬ 
movido por um tratamento de frio dado a uma semente completa- 
mente hidratada (isto é, uma semente que foi embebida emágua) ou 
a uma planta em crescimento. Sem o tratamento de frio, as plantas 
que exigem a vemalização mostram retardo no florescimento ou per¬ 
manecem vegetativas. Em muitos casos, tais plantes crescem como 
rosetas, com nenhum alongamento caulinar (Figura 24.25). 

Nesta seção, serão examinadas algumas Ciiractensticas da exi¬ 
gência de frio para o florescimento, incluindo a amplitude e a du¬ 
ração das temperaturas indutivas, os locais de percepção, a relação 
com o fotoperiodismo <? um possível mecanismo molecular. 

A vemalização resulta em competência para o 
florescimento no meristema apical do caule 

Às plantas diferem granelemente quanto á idade na qual das 
se tornam sensíveis ã vemalização. As anuais de inverno, como as 
formas de inverno dos cereais (que são semeadas no outono e flo¬ 
rescem no verão seguinte), respondem a baixas temperaturas bas¬ 
tante cedo em seus ciclos de vida. Elas podem ser vernatízadas 
antes da germinação, se as sementes foram embebidas em água e 
se tomarem metabólica mente ativas. Outras plantes, incluindo a 
maioria das bienais (que crescem como rosetas durante a primeira 
estação após a semeadura e florescem no verão seguinte), preci¬ 
sam atingir um tamanho mínimo antes de se tomarem sensíveis a 
baixas temperaturas para a vemalização 

A faixa efetiva de temperatura para a vemalixação vai do uni 
pouco abaixo da temperatura de congelamento até cerca de 10 C 
com uma ampla faixa ótima entre ! e 7 C i! ang !%5l C 1 eleito do 
frio aumenta com a duração do tratamento de frio ate que a res¬ 
posta fique saturada. A resposta usualmente requer várias sema¬ 
nas de exposição i a baixas tempera tu nas, ] nas a d u ração precisa va ria 
ampla mente com a espécie e com a variedade 

A vemaliz^ção pode ser perdida como resultado da exposição 
a condições de des vemalização como altas temperaturas (Figura 
24.26), n uisq u an U i na io r for a expôs i ç ã < t «i ba i xus te m pera luras, m a is 
permanente será o efeito da vemalização 

A vemalização parece ocorrer principal mente no nuristenia 
apical do caule. O resfria invnlo localizado causa u lloiv^ctmento. 
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Arabidopsis anual de 
inferno sem vernalização 


Arahfdopsis anua! cJé 
inverno com vematízação 


FIGURA 24.25 '• induz o florescimento nus tipos anuai* de inverno de Aí.sfwdopsis tlialiaifn A planta na 

esquerda é anual de mvem i não exposta ao frio. A planta a dí retia é anual de inverno, geneticamente idêntica- que foi 
e» p ifta d 40 dia* de temperaturas um pouco acima do congelamento f4 X), como plântula. Ela floresceu três semanas 
ap is [ i termino do período de frit. com cerra de nove folhas no caule primário (cedidas por Colleen Sízzell l 


quando apenas " ápice caulinar é resfriado, efeito que parece ser 
muito independente da temperatura à quai o resto da planta foi 
- iíb me ti d o. A pices ca u 1 i na res e > dsad< s furam vem alizad os c om 
e, «nde a vemalização da semente é possív el, fragmentos 
de embriãi o insistindo essendãlmente do ápice caulinar são sen* 
sw&s a baixas temperaturas. 



Em termos de desenvolvimento, a vernalização resulta na aqui¬ 
sição da competência do meristema de realizar a transição floral 
Ainda, conforme o que já foi discutido no capítulo, a competência 
para florescer não assegura que o florescimento vá ocorrer \Jm 
exigência de vemalização e atrelada com frequência a uma exigên¬ 
cia de um futoperiodo específico i Lang, 196?) A combinação mais 
comum é uma exigência de tratamento de frio, seguida por uma 
te ígcnria de dias longos — uma combinação que leva ao floresci¬ 
mento no começo do verão nas grandes latitudes (ver Tópico 247 
na Internet), A nãt■ ^er que seja cfesvernabzado, o meristema ver- 
nalizado pode permanecer competente para florescer por um pen¬ 
edo tão longo quanto 300 dias, na ausência de um fotoperíodo 
mdutivo. 


FIGURA 24.26 \ dur.i ,.m *.i t i .■ ■ pn-.jrji i i baixas irfiip rjturas aumenta .i 

estabilidade do efeito da vemalização. Quanto mais tempo o cenfeiodeínvem® 
(Secai *-1 wtflla) é exp< isto ao tratam ênto de frio, maior è o nu mm ■ de plantas 4 ÍIL 
permanecerii vemalíy^da^quandu o tralamcnEo de frioc seguido |>ur um 
tratamento de dnvemaJizaçõi» \ r c *w expri mento, -ss semente de centeio 
embebidas em água foram expostas .1 1 í por diferentes períodos dt tempo* 
então, imudialanirnii’ submetidas .s um tratanienU* de desvemati/a^iUi por fcteS 
dsüi>. a Tô C tPurm e Gregory, 1952) 
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A verrialízaçáo pode envolver mudanças epigeniticas na 
expressão gênica 


]. importante observar que, para a vemaJízaçao -ocorrer, um 
motdboüsjno ativo é necessário durante o tratamento de frio. Foiv 
i'', s j t . í*ner^ía (açúcares) c oxigénio sao requeridos, e I em pera tu- 
rJ5 Ll [> t . j >.o cio congelamento que suprimem a atividade metabólica 
s i (1 afetivas para a vemalização, Alem disso, a divisão celular 
ea jvplicação do DMA também parecem ser necessárias. 

yjfi modelo de como a vemalizaçâo afeta a competência ú 
, ue ocorrem mudanças estáveis no padrão de expressão genica no 
joerístema, após o tratamento de frio. As mudanças na expressão 
pênica, que são estáveis mesmo apôs o sinal indutor da mudança 
(neste caso o frio) ter sido removido, são conhecidas como regula¬ 
ção epigenéttea. As mudanças epigenéticas na expressão gênica 
em muitos organismos, de fermentos a mamíferos, normal mente 
exigem divisão celular e duplicação de DNA, como é o caso da 

vem a li/ação. 

O envolvimento da regulação epi genética no processo de ver- 
nalizaçSo foi confirmado na LDP Arnbitfopsis. Em ecótipos anuais 
de inverno de Anéniopti* que requerem tanto vemalização quan¬ 
to dias longos para florescerem, um gene que atua como repressor 
do florescimento foi identificado: LÓCUS C DE FLORESCIMEN¬ 


TO iFLC). 0 i LC ê íorlemenle expresso em meristemas apicais do 
caule não vemalizados (Micftaels e Àmasino, 2000). Após a vema- 
lização, este gene é desligado epi geneticamente por um mecanis- 
mo desconhecido, pelo resto d o delo de vida da planta, permitindo 
que ocorra o florescimento em resposta a dias longos (Figura 24.27] 
Na próxima geração, no entanto, o gene é nova mente ligado, res¬ 
taurando a necessidade de frio. Assim, em Arnbidopsisj o estado de 
expressão do gene ELC representa um determinante importante 
da competência dos me riste mas ÍMichaels e Amasino, 2000). 


SINALIZAÇÃO BIOQUÍMICA ENVOLVIDA NO 
FLORESCIMENTO 

Nas seções anteriores, foi examinada a influência das condi¬ 
ções ambientais (como temperatura e comprimento do dia) venus 
<iquda de fatores autónomos (como idade) sobre o florescimento. 
Embora a evocação floral ocorra nos meristemas apicais das partes 
aéreas, alguns eventos que resultam na evocação floral são desen¬ 
cadeados por sinais bioquímicos que chegam ao ápice oriundos de 
outras partes da planta, especial mente das folhas. Mutantes defici- 
entes nr> estímuIo flora I foram isol n dt>s (ver Tò pi co 24.6 na In e 
net). 



FLC ríiRNA 


mm ** Ü 

^ (Lsquehla) A verna lixai; iii blijijjL .i a «pressão do g«nn j I QCU5 C DE FLORESCIMENTO (FU'I c l. rtõlipu-. 
] ! |, l | '" ldLS Jl_> inVcrrm de /ktfWfíopsb que requerem frio. (Direita) Unw anual de invemncom um.i mutação em FLC exibe 
ir -st.itftento piectx.e sem tratainuiuo de frio (tépido por lí. Amasiou). 
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\r.*$l\ seção, será considerada <1 nalure/n d ns sinais bioquími¬ 
cos que chegam das tolhas e do outras parles da planta em respos- 

ao éstfmulos íütoperiddieos. I sses sinais podem servir como 
ativadores ou como inibidores do florescimento. Depois dè anos 
de investirão, nenhuma substância foi identificada como sondo 
o estímulo floral universal, embora certos hormônios, como gihe- 
reünas e etileno, possam induzir o florescimento em algumas es¬ 
pécies, Assim, a maioria dos modelos atuais do estímulo floral 
baseia-se em múltiplos fatores. 

Os estudos de enxertia geraram evidências de um 
estímulo floral transmissível 

A produção, em folhas induzidas fotopepodicámente. de um 
sína! bioquímico que é transportado para um teci do-a I vo distante 
(o ápice caulinar), onde ele estimula uma resposta (fioresdr|ento), 
satisfaz um importante critério para efeito hormonal. Na década 
de Hofl, MikhaÜ ChailakJii.in. trabalhando na Rússia, postulou a 
evistenda de um hormônio universal de florescimento, que ele de¬ 
nominou de florigem 

A evidência que apoia <> flongeno vem, prindpalmente, de 
experimentos pioneiros de enxertia, nos quais plantas receptoras 
não-induzidas foram estimuladas a florescer ao receberem enxer¬ 
to de uma folha ou caule de plantas doadora* totoperiodícamente 
induzidas. Por exemplo, na SDF Periík erhpfi , um membro da fa¬ 
mília das mentas, o enxerto de uma folha de unia planta cultivada 
sob dias curtos indutivos em uma planta cultivada sob dias longos 
não indutivos causou o florescimento na ultima (Figura 24.28). Além 
do mais, o estímulo floral parece ser o mesmo em plantas com 
diferentes necessidades íotoperiódicas. Assim, u enxerto de uma 
folha induzida da LDP Nkoiimm sjfhxslm» cultivada sob dias lon¬ 
gos, na SDP Kkryhnuí SUmmotli k:/ com que a última florescesse 
sob condições po indutivas (dias longos). 



As folhas de DNPs também mostraram produzir um estímu¬ 
lo floral transmissível por enxertia (Tabela 24.2) Por eíÉhplo, Q 
enxerto de uma única folha de uma variedade neutra de soja, A ?n . 
h\ na variedade de dias curtos, BrViw, causou florescimento e m 
flito*/, mesmo quando a última foi mantida sob dias longos nã<, 
Indutivos. Da mesma forma, uma folha de uma variedade neutra 
de tabaco (Nkãiam labuatm cv. rroprzn/|í) enxertada na LDP v rilll 
tiam sykesijns induziu a última a florescer sob dias curtos não in¬ 
dutivos. 

Em alguns poucos casos, o florescimento foi induzido por en¬ 
xertos entre gêneros diferentes. Um porta-enxerto vegetativo da 
SDP Xiiiilhim ünimariuM floresceu sob condições de dias longos 
quando foi enxertado com ramos em flor de Cdenduh offsdélil 
Da mesma forma, enxertando um ramo da LDP Prtuwa hybridüm 
um porta-enxerto da bienal Hitotmwuit niger (m ei m endro), q ue 
requer frio, fez com que a última florescesse sob dias longos, em¬ 
bora ela não tivesse sido vernalízada (Figura 23.9). 

Em Pcrtlhi (ver Figura 24.28), o movi mento do estimulo floral 
de uma folha doadora ao p- >rta-enxerto, por meio do ponte de união 
da enxertia, correlacionou-$e for temente com a tianslocaçlb de as¬ 
similados marcados com “C do doador e este movi mente depen¬ 
deu do estabelecimento da continuidade vascular através dopcmto 
de união da enxertia (Zeevaart, 1976) Tais resultados confirma¬ 
ram estudos anteriores de andamento, que mostraram que o esti¬ 
mulo floral é tram focado junta mente com fotoassí mi lados no 
floema. 

A indução indireta implica que o estímufo floral se 
autopropaga 

Pelo menos em três casos — Xímthiuw (SDP), Biyophyííum 
(SLDP) e SiktK (LDP) — o estado induzido parede seautepropa- 
gar (Zeevaart, 1976). Isto significa que folhas jovens desenvolvi¬ 
das na planta receptora, após ela ter siso induzida a florescer por 
uma folha doadora, podem elas mesmas ser usadas como folhas 
doadoras em experimentos de en xertia subseqüentes, mesmo que 
tais folhas nunca tenham sido submetidas a um fotoperíodO indu¬ 
tivo, fenômeno chamado de huíução indireta. 

E característico da indução indiretg que a força do eslmulo 
floral da folha doadora permaneça constante, mesmo apôs ter ha¬ 
vido a enxertia em série de novos doadores a varias plantas IFigu¬ 
ra 24.30 Al sugerindo que o estado induzido, de alguma forma, 
propaga-se pela planta, Embora esta característica do es hm u lo lio 
ral tenha sido algumas vezes descrita tojno do ripo virai, e pouco 
provável que este estímulo possa se auto-replicar como um víru* 
Lm vez disto, o estímulo floral é provavelmente uma molécula que 
induz sua própria produção em um circuito de ftvtíback positi vo, 
Xo carrapicho (Xãnthiumi a remoção de todas as gemas da parte 
aérea bloqueia a indução indireta, indicando que o tecido meristv- 


Cujadof 

induzido 
do fc-nxerto 


Doador 
naoinduíido 
do enxerto 


FIGURA 24.28 DemoxiBtração, por enxertia, de um estimulo floral gerado na folha na SDP ftn® 9 - 
(Uqui a rdaj t UNivtxtü de uma fí>Jhui induz ida de uma planto cultivada sob dias njrtos-.em uru ranin 
não-induzido li-/ com que os ramos axilares produzissem flores. A folha da doadora foi aparada para 
• lhwr a vnwrl folhas superiores do partMMKrto foram removidas para promover a 
Iramlncaçao no :luema «to enxerto para m ramos receptores (Direrta) Rmertlnd» uma ujl» nâs) 
mduaida de uma planta cultivada sob LDs resultou na forma,,,.,. j, , lpi?nfls ramos w^lalivos 
ícedida par |, A, D. Zcevaarft 1 
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FIGURA 24,29 Trai^ferênda bem-sucedida do estímulo floral entre diferentes género^ o 
enxerto (ramo da direita) é a LDP frruiròi Uibrufo e . 1 pcrta-enxerlo ê fíy<M irwir- IUVí < r 
imeim endro) não-vemnlízado. Àcombinação enxertada foi mantida yib LlJ> Ardida nor f A. D, 
Zeevasrt). 


m.iEicti, ou talvez auxina, seja necessário para a propagação do es- 
tadjb induzido. 

Por outro lado, a indução indireta não ocorre na SDP Pirí/fo. 
f:m PiTií/rt, apenas a folha que de fato recebeu o fotoperíodo indu¬ 
tivo é capaz de transmitir o estímulo floral em um uxperinjipnto de 
enxertia (ver Figura 24.3ÜB). Desse modo, o estímulo floral em Po 


riPíi não se aulopropagá çomo em Xaiühim, Brifophíttum e S//írne. 
Ou o mecanismo para um circuito de fecâbaci positivo não está 
presente nas folhas de Pcníla ou a trnnslocaçãp do estímulo fforat 
restringe-se ao merístema, de modo que ele nunca entra nas fo¬ 
lhas. 

Ao contrário de Xrwf/mdH, que necessita da presença de uma 
gema para indução estável, as folhas de Pmth podem ser estável- 
mente induzidas, mesmo quando destacadas da planta, Uma vez 
induzidas, as fo|has de Pmik não podem ser desinduzidas, po¬ 
dendo a mesma folha continuar a servir como doadora docMimu- 
lo floral em exprerimentos sucessivos de enxertia, sem qualquer 
redução da potência ÍZeevaart, 1975), 

A evidência de antifiorígeno foi encontrada em algumas 
LDPs 

Os estudos de enxertia também indicaram a existência de mi- 
b kl ores transmissíveis na regulação do floresci mento Taís inibi¬ 
dores têm ssdo chamados de antiflorígenos, mas o antiflurígenu 
(como o florígeno) pode consistir de compostos múltiplos. Por 
exemplo, o enxerto de um ramo folioso não induzido da LDP \;- 
cütkm sylmiris no cultivar Tmpczonà de tabaco, de dias neutros, 
suprimiu o florescimento na plantas de dias neutros sób condições 
de dias curtos, mas não sob c< m dições de dias longos (Figura 24.31.). 
Por outro lado, quando um doador não-induzido da SDP Mrin/ídiKf 
Mmmoth foi enxertado em Trapezond, ele não teve nenhum efeito 
sobre o I lo resci mento, sob condições de dias longos ou curtos. Kte 
resultado e outros similares sugerem que as tolhas de LDP*, mas 
não as de SDPs. produzem inibidores de florescimento sub condi¬ 
ções nào-indutivas. 


TABELA 24.2 

Fatores transmissíveis regulam o florescimento 


Plantai, doadoras mantidas 
condições indutoras 
do florescimento 

Tipo de 
fotoperíodo * 1 Í5 

Planta receptora 
vegemiva induzida 
a florescer 

Tipo de 
fotoperíodo ^ 0 

Heliaothu$ ònnus. 

DNP em LD 

H, íuberoi us 

SDP em LD 

^kot/ana tàb&cum Delcrest 

Dí-JP em SD 

N. sylvéstfts 

LDP em SD 

^'fotíana sytv&tfk 

LDP em LD 

N. tabacum 

SDP em LD 

^coirana íabacum 

Msryf^nd Mômrnoth 

SDP em SD 

N. sylvestris 

LDP em SD 


IÉSet 2 A tf ' aftS * w ^ nc ' a bem-suced í c la de um sinal de indução do floresci mento por enxertia em plantai de 
efetivo 1 ^* ® rut>K fotoperiódica mostra a existência de um hormómo floral transmissível, o qual é 


de dias Icmgov $DPs - plantao de dias curtos; DNPs - plantas de dias neutros. 
LD * d lis longos; SD, dias curtos 
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/,. .ivfii.nj Indireta pode sn demonstro d a em experimentos d<? onxoina em sério, em X. : ? r. ri . 


InfJorescénda 



Plynia de 

Primeiro 

Segundo 

Terceiro 

Quarto 

Xanthtum 

porta-enxerto 

porta-enxerto 

porta-enxerto 

porta-enxerto 

induzida 

nãcnnduzido 

não-induzido 

não-induzido 

não-indu=zido 


:8) A enxertia de íolh.^ induzida em ramo não-induzido provoca o florescimento em mpltípíos enxertos, em Péhlfa 



PEanta 

induzida 


Porta-enxerto 
nao-ii icEu/ido 


Por ta -enxerto Portanenxerto 

não-induzido não-induzido 

-Y-- 


Folhas não induzidas, removidas do porta-enxerto para promover 
movimento fonte-dreno da folha induzida para a gema axiíar 


J 


FIGURA 24JO Diferentes tipos de 
indução foliar em Xtmihintu e Perilfo. 
(A) Xiiutliium ©tibe indução indireta 
Folhas não-índuzidas de uma plante 
induzida a florescer são capazes de 
induzir outras plantas a florescer 
mesmo que elas nunca tenham recebido 
um fotoperíodo indutivo, sugerindo 
que o estimulo floral se autoproplea (Bj 
Em Periila, apenas a folha que recebeu 0 
fotoperíodo indutivo é capaz de servir 
como doadora para o estimulo floral. 
Em Periila, bem como em Xtmthhtm, 
uma folha pode continuara induzir o 
floresci mento em experimentos 
sucessivos de enxertia (Lang, í%al 


Estudes similares em ervilha levaram a identificação de vári¬ 
os loçi que regulam etapas das rotas biossintétkas, tanto de a ti va- 
Oort^, quanto de inibidores florais (ver Tópico 24.5 na Internet). 

As tentativas de isolar reguladores florais transmissíveis 
não foram bem-sucedidas 

As várias tentativas de isolar e caracterizar o estimulo floral 
!".rani muito malsucedidas, A abordagem mais comum tem sido a 
dr fazer extratos de tecido de folha induzida e testar a capacidy.de 
deles em fazer surgir o florescimento em plantas nãoínduzidas. 
Em outros experimentos, OS pesquisadores extraíram e analisaram 


a seiva do fluem a de plantas induzidas. Em algumas pesquisas, os 
extratos de uma destas fontes induziu o florescimento em plantas* 
teste, mas lais resultados não foram consistentemente reproduzi¬ 
dos A maioria destas extrações enfocou pequenas moléculas 
Estudos recentes usando rastmadores fluorescentes mostraram 
que em A ntbhiopsis ocorre, de fato, um do nwimo no movimento de 
pequenas moléculas da folha para o ápice caulinar via simplaslu. 
por ocasião da indução floral (Gisel e cok, 2002). A falta de movi* 
mento do rastreador da folha para o ápice do caule pode indicar 
uma redução no transporte simplasNvn gemí para o ápice caulinar 
ou uma mudança na seletividade dos pJasmotiesmas durante a in¬ 
dução floral, Existe evidencia crescente de que o tráfico macrumole- 






















































FIGURA 24.31 Transmissão por enxerto de um inibidor do 
floirccímunto Rosetas não-índuzidas 0,1 LDP Nicotitinfí ít/tefns foram 
enxertadas m planta de tabaco de dias neutros [Nkotimni tabaenru, 
ultivar õwp-j^ái. O floresci mento da planta de dias neu tros foi 
suprimido sob dias curtos ira mo da esquerda na planta da direita), mas 
não sob dias longus (ramo da. esquerda na planta da esquerda). As setas 
indicam as uniões do enxerto (Lang e cols., 1 Lf 77 1 . 


eular entre células, \ ia plasmndesmas, desempenha papéis essehci- 
“ K rui desenvolvi menta e funciona mento normais dos meristerrms 
i ver Ca pitu lo ] 6). I :, a rtic u 1 a s lã c> g ra n d es q u a n h ■ v i ru s p c>den \ se 
mmer de célula para célula via pasmodesnrms e através da planta 
pelo floema, A translocação no floema de pequenos RN As foí recen- 
i em ente implicada na propagação de um mecanismo de resistência 
virai através de plantas fHamilton e Raulcombe, 1999) Portanto, é 
possível que o estímulo floral seja uma macromolécula, como RNA 
1>U P roll -ána, que é translocada através do floema, da folha ao meris- 
tema apical, onde funciona como uni regulador da expressão gêniça 
riHv 2ambrysky, 1999). No entanto, até o momento as tenta- 
35 identificar tal sinal foram malsucedidas. 

Os esforços no sentido de isolar um inibidor do floresci mento 
^peciiico e transmissível por enxertia também foram malsucedi- 
' ^ 1[TL ' 4pesar dos dados inequívocos dos experimentos de 
mostrando que fatores transmissíveis regulam o floresci- 
j L ' nltl <wr ^^hela 24.2) [Zeevaart, 1976), as substancias envolvt- 
ü<,s penmaitecem indefinidas. 

Gíberelinas e etileno podem induzir o florescimento em 
at 9umas plantas 



hntr^ os hormônios de cresci menlo qut? ocorrem nalui almi u- 
^ giberelinas (GAs) (ver Capítulo 20 ) podem ter uma forte in- 
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fluência no florescimento (ver Tópico 24,8 na Internet), Estudos 
recentes sugerem que a giberdina promove o florescimento em 
Àmbidopsfc, ativando a expressão do gene LFY (Blazquez e Weigd, 
2000). A giberelina exógena pode causar o florescimento, se aplica- 
da em LDPs em roseta, como Àrabidopsis, ou em plantas de com¬ 
primento de dia dual, como Bryoplnjüuiu, quando cultivadas sob 
dias curtos (Lang, 1965; Zeevaart, 198".) 

Além disso, a aplicação de GAs pode desencadear o floresci¬ 
mento em algumas SDPs sob condições não-indutivas c em plan¬ 
tas que exigem frio e que não foram vernalixadas. Conforme 
discutido anteriormente, pela adição de CrAs, a formação de cones 
lambem pode ser promovida em plantas juvenis de várias família, 
de gimnospermas, Assim, em algumas plantas, GAs exógenas po¬ 
dem substituir o desencadea dor endógeno de idade no floresci¬ 
mento autônomo, assim como os sinais ambientais primários de 
comprimento do dia e temperatura, 

Conforme discutido no Capítulo 20 , as plantas contém mui¬ 
tos compostos do tipo GA. A maioria destes compostos c precur¬ 
sor ou metábôlito inativo de formas ativas de GA. Em algumas 
situações, GAs diferentes têm efeitos marcantemente distintos so¬ 
bre o florescimento e o alongamento do caule, como na planta de 
dias longos Lolhim kmtleutum (verTópico 24.9 na Internet), 

Estas observações sugerem que a regulação do florescimento 
pode estar associada a GAs específicas, mas elas não provam que 
GA é o hormônio hipotético do florescimento. De fato, um certo 
nível de GA é provavelmente exigido para u florescimento em al¬ 
gumas espécies, mas também são necessárias outras rotas para o 
florescimento. Uma mutação na síntese de GA, por exemplo, toma 
a LDP Ámbidopsis thaliam incapaz de florescerem dias curtos não- 
indutivos, mas tem pouco efeito sobre o florescimento em dias lon¬ 
gos, demonstrando que GA endógena e necessária para o 
florescimento em situações especificas (Wilson e cok. 1992), 

Atenção considerável tem sido dada aos efeitos do compri¬ 
mento do dia no metabolismo de GA I ver Capítulo 20) Por exem¬ 
plo, em espinafre (Spímritfuieriiavi). uma espécie de d ias longos, os 
níveis de giberelina são rela ti va mente baixos sob dias curtos e as 
p la ]i tas i na n têm a t orma de rt ise t a Depoís que as p Ia n ta s sâo tran s- 
feridas para dias longos, os níveis de todas as giberelinas da rota 
13-bÍdroxliada (GA^i -i GA 44 —4 GA]^ ^ CÁjo —^ GA|; ver Capí¬ 
tulo 20) aumentam. No entanto. 1 > aumento de cinco vozes na gibe- 
relina fisiologicamente ativa, G-, é que causa 0 pronunciado 
alongamento do caule que acompanha 0 florescimento, 

Além das GAs, outros hormônios de crescimento podem ini¬ 
bir ou promover d florescimento. Um exemplo comercial mente 
importante è a notável promoçãt 1 do florescimento no abacaxi (/bai- 
na$ tútmstüi), por etileno ou compostos liberadores de etileno — 
uma resposta que parece ser restrita a membros da família do aba¬ 
caxi {Bmnwiiticvae)* Assim, conforme discutido a seguir, o estimulo 
floral pode ser composto de vários componentes, e estes compo¬ 
nentes podem diferir entre grupos distintos de plantas. 

À transição para o florescimento envolve múltiplos 
fatores e rotas 

I orna-se evidente que a transição para 0 florescimento envol¬ 
vi . 1 um sistema complexo de fatores que interagem, incluindo,, en¬ 
tre outros, carboidratos, giberelinas.. cilodnmas l\ em brome Itâccas, 
etileno (vei Tópico 24.10 na Internet). Sinas transmissíveis gera- 
dos na folha são necessários para a deleiruinação du ápice 1 uili 
nu tanto em espécies reguladas autonomamente quanto nas 
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íiíhifXTPoditcis Determinar se tais sinais transmissíveis insistem 
■ Ir compommtes simples ou múltiplos é um desafio importante 
para ii futura 

Estudos genéticos recentes estabeleceram que há quatro rotas 
de desmvolv ímenlo distintas que controlam o florescimento na 
I DP Aifíbhíopsis (BJazquoz, 2000), A Figura 24.32 mostra uma ver¬ 
são simplificada das quatro rotas: 

I A ! ola fi)t i'/ m kjd /oi en vo I ve fi í ocroín os e cri p t ocrom os {c )b se r- 
var que PHYA e PHYB tem efeitos contrastantes sobre o flo¬ 
rescimento; ver Tópico 24.11 na Internet), A interação destes 
fotorreceptores com um relógio cirradiano inicia uma rota que 
por imi resulta Fia expressão do gene CONSTANS (CO), que 
oxl i fi ca 1 1 m fa t or de tra n sc r i çã o d o 11 po "Ied í >-d e-z i i i co'' (do 
inglês, dnc-fhigw \ promotor do florescimento. 0 CO atua por 
intermédio de outros genes, para aumentar ã expressão do 
gene de identidade de meristema floral LL4H (U) l., 

2. Na rctíi dupla mdômmm/dc rmmlmçno, o florescimento ocorre 
em resposta a sinais internos — a produção de um número 


ii\n de folhas — ou a baixas temperaturas* Todos os gtnes 
associados á rota autônoma de Ambidopsk são expressos no 
meristema, A rota autônoma atua reduzindo a expressão do 
gene repressor do florescimento LOC1/5 C DD FLOftsG- 
MENTO ifiC) t um inibidor do LFY (Mkhaels e Antasino, 
2000)* A vemalização também reprime o FLC, mas talvez por 
um mecanismo diferente (um interruptor epigenético). Como 
o gene FLC é um alvo em comum, as rotas autónoma e de 
vlfmlízação são agrupadas* 

3. A rota dos carboidrato ou da sacame reflete o estado metabólico 
da planta. A sacarose estimula o florescimento em A&ííopsis 
pelo aumento da expressão do LFY, embora a rota genética 
seja desconhecida* 

4. A wta das gihcrditias e necessária para o fl orescimento precoce 
ou para o florescimento sob dias curtos não-indutivos* 

Todas as quatro rotas convergem, aumentando a expressão 
d o gene-chave de identidade de menstema floral /\CAM0U5-ÜKf 
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FIGURA 2432 Quatro rotas de 
desenvolvi men tti pára u florescimento em 
AruMipsis: aü rotas de fotaperiodísmo, 
autónoma/de veniaJização, da sacarose e das 
giberelinas* Um estimulo floral transmissfvel 
( florígeno' ) vindo das folhas está envolvido 
apenas na rota futopmódica (Bkzquez, 2000). 
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Dias curtos para dias Ipngos no lempo 0 



FIGURA 24.33 Aumento na 
expressão do gene 
AGAMOUS-üiCE 20 (AGL2Q) 
durante o desencadeamento 
do florescimento no nxõstema 
apical do caule de Arabidvpsis 
Os tempos após a troca das 
plantas de SDs para LDs são 
indicados (Borner e tols,, 
2000 ). 


2() [AGUO]- O papel do AGL2G, um fator de transcrição contendo 
MADS te, e integrar as sinais oriundos de todas as quatro rotas 
em um mifpiit unitário. Obviamente, o sinal de uiftpnf mais forte 
ocorre quando todas as quatro rotas são ativadas. 

A Figura 2433 mostra o nível de expressão do gene AGL20 no 
merislema apita! do caule de uma planta de Arãhidopsfc, após mu¬ 
dança de dias curtos não-indutivos (comprimento do dia do oito 
horas) para dias longos mdutivos (comprimento do dia de 16 ho¬ 
ras j, Observar que um aumento na expressão do AGE20 pode ser 
detectado tio cedo quanto 18 horas após o começa do tratamento 
com dias longos (Bomer e cols., 2000). Assim, são necessárias ape¬ 
nas 10 horas, atém de um dia curto de oito horas, para que o meris- 
tema com ece a res p on d er ao es tímu 3 o florai v ind o da s foi ha s, te mpo 
que é compatível com medidas anteriores das taxas de exportação 
do estímulo floral a partir de folhas induzidas (já discutido no ca¬ 
pítulo). 

Embora muitas rotas alimentem vAGLIÜ, deve haver alguma 
redundância no sistema, pois o florescimento é apenas retardado, 
mas não completa mente bloqueado em mutantes (Çç/20, Desse 
modo, um ou dois genes devem sor capazes de assumir o papel do 
AGL2U, quando ele sofre mutação. 

Uma vez ligado pelo AGL20, o EFY ativa os genes homeóticos 
tlorais - APfJÀÜtf (AH), APETALA3 [AP3) t PiSTiUATA (PI) e 
AGAMQL/S (AG) — necessários ao- desenvolvimento de órgãos fio- 
ra! -- APiTALAl (AP2) é expresso tanto em meristcmas vegeta ti- 
■"os q u an to flora is e nãt? é, p or t a n to, a fe ta d o pel o í F V N o e nta n to, 
cüníomne já discutido neste capitulo, o AP2 exerce um efeito nega- 
hv° na expressão do AG (ver Figura 24.6). 

ASern de servir como gene homeótico floral, o APl funciona 
como um gene de identidade de meristemas em Arabidí^ms, por- 
HUL- vlv está envolvido em um circuito de fecdbuck positivo com 
- r ! ■ Consequentemente, uma vez que a transição para o floresci' 
m^nto atingiu este estágio, o florescimento ê irreversível. 

■'X existência de múltiplas rotas de florest imento proporciona 
angiospermas um flexibilidade reprodutiva máxima, permitin- 
y a elas produzir sementes sob uma ampla variedade de condi- 
V JI -^A redundância dentro das rotas Uw com que a reprodução, a 
Jiçao fisiológica mas crucial de todas, seja rela h va mente insensi- 
^ a mutações e evolutiva mente resistente, 


Os detalhes das rotas, variam, sem dúvida, entre diferentes 
espécies. No milho, por exemplo, peio menos um dos genes envol¬ 
vidos na rota autónoma e expresso nas folhas (ver Tópico 24.12 
na Internet). No entanto, a presença de múltiplas rotas de floresci¬ 
mento v provavelmente universal entre as angiospermas. 

RESUMO 

A formação da flor ocorre no me ris tema apical do caule e ê 
um evento morfológico complexo. A Amfrrifupsis, uma planta rose¬ 
tada, tem sido um importante modelo para o estudo do desenvol¬ 
vimento floral. Os quatro órgãos florais (sépatas, pétalas, estames 
e carpe!os) são formados como verticilos >ucessivo$. Trés classes 
de genes regulam o desenvolvimento floral. A primeira classe con¬ 
tém reguladores positivos da identidade do me ris tem a floral. APE- 
TAÍ.A? (APJ) e LEAFY (LFV) são os genes mais importantes de 
identidade de me ri st em a floral de Amtóifrptfs. 

Os genes de identidade de meristemas são reguladores posi¬ 
tivos de uma outra classe de genes que determinam a identidade 
dos órgãos florais. Existem cinco genes de identidade de órgão flo¬ 
ral a snhecidos em A wfwfopsk A PE TALA 1 (APÍ ), APETA LA2 \ AP 2 ), 
APETALA3 (AP3) f PiSTtLLATA (Pi) e AGAMOUS (AG). Os genes 
cadastrais formam o terceiro grupo. Os genes cadastrais atuam 
como reguladores espadais dos genes de identidade de Órgão flo¬ 
ral, estabelecendo limites na expressão dos mesmos. 

Os genes que controlam a identidade do órgão floral são hu- 
meõ ticos. A maioria dos genes homeóticos em plantas contem 
jVIADS box\ As mutações nestes genes alteram a identidade dos 
órgãos florais produzidos em dois verticilos adjacentes. O modelo 
ABC procura explicar como os genes homeóticos florais contro¬ 
lam a identidade dos órgãos por meio das combinações singulares 
de seus produtos. Os genes tipo A controlam a identidade dos ór¬ 
gãos no primeiro e segundo verticilos. \ atividade tipo B controla 
a determinação dos órgãos no segundo o terceiro verik ilvs O ter¬ 
ceiro e o quarto verticilos são controlados por atividade tipo C. 

À capacidade de florescer (ou seja, de fazer a transição da 
juvenil idade para a maturidade) o alcançada quando a planta 
atinge uma determinada idade on tamanho hm algumas p ir 
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' ~ j teinsíçáDuo floresvinretito. então, ocorre independentemen- 
te do ambiente (dé forma auíôribíhâ)* Outras requerem a exposi¬ 
ção a condições ambientais apropriadas, Os inpul< ambientais 
mais comuns para o flotvsi imente são comprimento do dia e tem¬ 
peratura. 

\ resposta ao comprimento do dia — totopcTiodisniG -- pro¬ 
move o florescimento em uma época especifica do imo, sendo co¬ 
nhecidas diferentes categorias de respostas. O sinal lotoperiodico 
e percebido pela folha. \ exposição a baixas temperaturas ^er- 
naíização — é exigida para o florescimento de algumas plantas e 
L^iá exigência esta frequentemente vinculada ã uma exigência de 
comprimento do dia. A venial i/ação ocorre ru> meristema .ipical 
do ca lj k' O fotoperiiKÍismo e a venializaçâo interagem de xãrias 
maneiras. 

Ch ritmos diários — ritmos circadianos — podem localizar 
um evento em um péiodv específico do dia O monitoramento do 
tempo nestes ritmos é baseado em um oscilador rireudiano endó¬ 
geno Manter o ritmo no horário local depende da resposta de Use 
do r! t m ' aos si nais a m bien ta i s, d estaca n d o- se, o a m a n hec c r e o 
entardecer 

X> plantas de dias curtos florescem quando uma duração crí¬ 
tica de escuridão e excedida \s de dias longos florescem quando 
□ comprimento do período escuro é menor do que um valor criti¬ 
ca A luz fornecida por certos períodos durante p período de eseu- 
n q u e se | a n i ma i s 1 on gos d < > q u e o p c no d o crí ti a i — u m a q ueb ra 
da noite — impede o efeito do período de escuro. A luz também 
age sobre o oscilador circadiano para ajustar o ritmo fotoperíódi- 
c um evento que e importante para o mensurarão do tempo no 
v < u n. ■ O mec anism o f o tope r iód i o ■ m Dstra a I gu ma s v a ri a ção nas 
respostas 3 dias curtos éa dias longos, mas ambas parecem envol- 
r !• fitocromo e um oscilador circadiano. 

Quando plantas íotoperiodicamente responsivas são induzi¬ 
das a florescer por exposição a comprimentos do día apropriados, 
as folhas enviam um sina) químico ao ápice para evocarõ floresci¬ 
mento, Este sinal transmissível é capaz de causar o florescimento 
em plantas de diferentes grupos de resposta fotoperiódica. Em com¬ 
primentos de dia não-indutivo^ um inibidor transmissível do fio* 
resamento pode ser produzido pelas folhas de LDPs. 

Ençora experimentos fisiológicos, especial mente de enxer¬ 
tia, indiquem a existência de um estímulo floral transmissível e É 
em alguns casos, de inibidores florais, a identidade química de tais 
rjf-.tfo, não é conhecida, Os hormônios vegetais de crescimento, 
sobretudo as giberelinas, podem modificar o florescimento em mui¬ 
tas plantas, 

e, transição para o florescimento é regulada por múltiplos sr- 
nao i- múltiplas rotas. Em Árnhtdop>h, o florescimento é controla- 
do por quatro lotas: a fotoperiódica, a autônoma/de vemaJmção, 
a da sacarose c a das GAs, Todas estas rotas convergem para regu- 
lft / 1 ; ' : ' de identidade de meristemas ÂGAHQ1JS LÍKE 20 

(AGUO) e LLAFY (LGY), Por sua vez, AGUO e LFY regulam os 
fiomeoticus florais para produzir os órgãos florais, A exis- 
teíKia de múltiplas rotas para o floresci mento confere às anglOS- 
permas a flexibilidade de se reproduzirem sob uma variedade de 
• ■ >ii d io n: ambientais, aumentando, assim, o seu desempenho evo¬ 
lutivo. 


Material da Internet 


Tópicos da Internet 

24.1 Contrastando as características das fases juvenil e adul¬ 
ta da hera inglesa (Hede ra hetix) e do milho (Zea mays] 

E apresentada uma tabela da características morfológi¬ 
cas juvenis versus adultas 

24.2 A regulação da juvenilidade pelos genes TEQPGo (7p) 
no milho 

É discutido o controle genético da juvenilidade no mi¬ 
lho. 

24.3 0 florescimento de merístemas juvenis enxertados em 
plantas adultas 

A competência de merístemas juvenis de florescer pode 
ser testada em experimentos de enxertia, 

24.4 Características da resposta de mudança de fase em rit¬ 
mos circadianos 

Os movimentos de pétalas em Kaíanzhoe foram utiliza¬ 
dos para estudar ritmos circadianos. 

24.5 Os genes que controlam a época de florescimento 

E apresentada uma discussão dos genes que controlam 
diferentes aspectos da época de florescimento. 

24.6 0 suporte para o papel da regulação por luz azul dos 
ritmos circadianos 

É discutido o papel do ELF3 em mediar os efeitos da luz 
azul na época de florescimento, 

24.7 A regulação do florescimento na campànula (do in¬ 
glês, Csnterbury Belf) pelo fotoperíodo e vernalizs- 
ção 

Dias curtos atuando sobre as folhas podem substituir a 
vernalizaçao no apice caulinar da campànula. 

24.8 Exemplos de indução floral por giberelinas em plan¬ 
tas com diferentes exigências ambientais para o flo¬ 
rescimento 

Uma tabela do efeitos das gi berefinas sobre plantas com 
exigências fotoperiódicas diferentes. 

24.9 Os efeitos diferentes de duas giberelinas distintas so- 
bre o florescimento (comprimeto da espiga) e alonga¬ 
mento {alongamento do caule). 

GA. e GA W tém efeitos diferentes sobre o florescimen¬ 
to de Lotium, 

24.10 A influência das dtodninas e das políaminas no flo¬ 
rescimento 

Outros reguladores de crescimento, além das gíbereN- 
nas, podem participar da resposta de florescimento 

24.11 0$ efeitos contrastantes dos fitoíromos A e B sobre o 
florescimento 

Uma breve discussão dos efeitos do phyA e phyB sobre 
o florescimento em Arabidopsis e em outras espécies 

24.12 Um gene que regula o estimulo floral no milho 

Q gene IN DETER MINATE 1 do milho regula a transição 
para o florescimento e e expresso em folhas jovens 
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Fisiologia 


EM CONDIÇÕES NATURAIS E AGRICULTÁVEIS, as plantas estão freqüen- 
temente expostas ao estresse ambiental. Alguns fatores dessa natureza, como a 
temperatura do ar, por exemplo, podem se tomar estressantes em poucos mi¬ 
nutos; enquanto outros, como o conteúdo de água no solo, podem levar dias 
ou até semanas e, ainda, fatores tais como as deficiências minerais no solo ne¬ 
cessitam de meses para se manifestar, Estima-se que, devido ao estresse resul¬ 
tante de condições climáticas e ed a ficas (fatores abióHcos), a produtividade de 
culturas agrícolas nos Estados Unidos constitui apenas 22"■■ da produtividade 
potencial genética (Boyer, 1V82J. 

Além disso, o estresse desempenha um papel importante na determina¬ 
ção de como o solo e o clima limitam a distribuição de espécies vegetais. 
Assim, a compreensão dos processos fisiológicos subjacentes aos danos pro¬ 
vocados por estresse e dos mecanismos de adaptação e aclimatação de plan¬ 
tas a estresses ambientais e de grande importância para a agricultura e o 
meio-ambiente, 

O conceito de estresse muitas vezes é usado de maneira inadequada. A 
terminologia, ademais, pode ser confusa, de modo que é importante iniciar a 
d i sc ussão com aJgur nas d e ti n i ções, Estresse é e m gera I de f ini d o com o u i n fa tor 
externo, que exerce uma influência desvantajosa sobre a planta. O presente 
capítulo irá se ocupar dos fatores ambientais ou abiõ ticos que produzem es¬ 
tresse em plantas, embora fatores bióticos, como ervas daninhas, patógenos e 
predação por insetos, por exemplo, possam também provocar estresse. Na mai¬ 
oria dos casos, o estresse é medido em relação à sobrevivência da planta, pro¬ 
dutividade agrícola, crescimento (acumulação de biomassa) ou o processo 
primário de assimilação (absorção de C(X e de minerais), que estão relaciona¬ 
dos ao crescimento geral 

O conceito de estresse está Íntima mente relacionado ao de tolerância ao 
estresse, que é a aptidão da planta para enfrentar um ambiente desfavorável. 
Na literatura, a expressão resisteuda ao estresse é frequentemente empregada 
como sinônimo de tolerância ao estresse, embora a última expressão seja preteri¬ 
da. Observe que um ambiente estressante para um planta pode não o ser para 
outra. A -ervilha íPisfrei s ativumi r a soja (G/yiw í/m), pot exemplo, crescem 
melhor a aproximadamente 20 e 30°C respectiva mente, Com o aumento da 
temperatura, a ervilha mostra sinais de estresse pelo calor muito mais cedo que 
a soja. Assim, a soja tem maior tolerância ao estresse pelo calor 
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Se a ttilemncia aumenta como àoiis^güêiiíià de exposição an- 
E, l i,.)! ,'m i -stresse, diz-se qur a planta esta aclimatada. A aclimata¬ 
ção pude ser distinguida dn adaptação, que em gera] se refere a 
um nível de resistência gciiíliúwiaih determinado, adquirido por 
um processo de seleção durante muitas gerações. In fel izm ente, o 
teimo Qdüpkição é, às veies, utilizado na literatura para indicar adi- 
i míhififo. Mais tarefe, ver-se-á que a expressão gênica desempenha 
11 m pa pe I importa n t e na adi ma ta ção. 

A adaptação e a aclimatação ao estresse ambiental resultam 
de eventos integrados que ocorrem em todos os níveis de organi¬ 
zação, desde o anatômico e morfológico até o celular, bioquímico e 
molecular À murcha de folhas em resposta ao déficit hídrico, por 
exemplo, reduz a perda de água pela folha e a exposição à luz 
incidente, diminuindo, assim, o estresse peio calor sobre as folhas* 

As repostas da célula ao estresse incluem mudanças no ciclo e 
d i v i são ceí u Ia re s, mu d a n ça s no sis! e m a d e ei 1 d o mem h ran a s e va - 
cuolização, bem como alterações na arquitetura da parede celular 
Tudo isso contribui para acentuar a tolerância das células ao es¬ 
tresse. Bioquímica mente, as plantas alteram o metabolismo de vá¬ 
rias maneiras, para acomodar estresse ambiental, incluindo a 
produção de compostos osmorreguladores, tais como prol ma e 
glidna betai na. Os eventos moleculares, ligando a percepção de 
um sinal de estresse às respostas genômícas que levam à tolerân¬ 
cia, têm sido investigados exaustivarnente nos últimos anos. 

Neste capítulo., serão examinados estes princípios e as formas 
pelas quais as plantas se adaptaram e se aclimataram ao déficit 
hídrico, à salinidade, ao resfriamento, ao congelamento, ao calor e 
à deficiência de oxigênio na biosfera das raízes, A poluição do ar, 
uma fonte importante de estresse para as plantas, ê discutida no 
E: ■ - a i •: 2 : 1 n a i p t e r n e;. E mbo ra seja conveni e n te exa m i na r cada 
um desses fatores de estresse individualmente, a maioria está in¬ 
ter-relacionada, ao mesmo tempo em que um conjunto comum de 
respostas celulares, bioquímicas e moleculares acompanha muitos 
dos processos individuais de aclimatação e adaptação. 

U déficit hídrico, por exemplo, muitas vezes está associado á 
salinidade na biosfera das raízes e ao estresse por calor nas folhas 
(resultante de diminuição do esfriamento evapora ti vo devido à 
baixa transpiração), enquanto cs resfriamento e o congelamento le¬ 
vam a reduções na atividade hídrica e estresse osmótico. Será vis- 
lo, igual mente, que as plantas muitas vezes apresentam tolerância 
cruzada, isto é, tolerância a um estresse induzida por aclimatação 
a outro. Esse comportamento faz com que mecanismos de resis¬ 
tência a vários estresses compartilhem muitas características em 
comum. 


DÉFICIT HÍDRICO E RESISTÊNCIA Â SECA 

_. NesU se W Sepo examinados alguns mecanismos de resis¬ 
tência ã seca, os quais estão divididos em vários tipos. Inicialmen- 
e, pode-se estabelecer a distinção entre retardo da desidratação (a 
capacidade de manter a hidratação do tecido) e tolerância à desi¬ 
dratação (a capacidade de funcionar enquanto desidratada), que 
sao ' as vv/os ' r «foridas conu> tolerância ã seca sob potenciais hídri¬ 
cos alie e baixo, respectivamente. Nas publicações mais antigas, 
heqiii.m te mente encontra-se a expressão mtü0& à seca (em vez de 

W a seca ^ mas lal denominação é incorreta, pois seca é urna 
condição meteorológica, tolerada por todas as plantas que sobre- 
mvliu a ela e evitada por nenhuma. A terceira categoria, escape da 
si-ca, engloba as plantas que completam seu ciclo durante a esta¬ 


ção úmida, antes do início da seca. Estas são as únicas que verda¬ 
deira monte evitam a seca. 

Entre as que $ tardam a desidratação c^stacam-se aquelasq^ 
economizam e aquelas que despendem água. As que ecúnmilu n 
agua têm consumo moderado do líquido, conservando parte iv, 
solo para usar mais tarde em seu ciclo; as que despeMem água api*. 
sentam consumo irrestrito, utilizando muitas vezes grandes quan¬ 
tidades, A algarobeira (PrwDjré sp) ê um exemplo de planta q ue 
despende água. Essa espécie, de sistema subterrâneo profundo' 
ocupa áreas semi-áridas no sudoeste dos Estados Unidos e. devi¬ 
do ao seu grande consumo de água, impede o restabeleci menta de 
gramífieas que têm valor agronômico. 

As estratégias de resistência à seca variam com as 
condições climáticas ou edáficas 

A produtividade de plantas, limitada pela água (Tabela 25.1) 
depende da quantidade disponível deste recurso e da eficiência do 
seu uso pelo organismo (ver Capítulos 4 e 9). Uma planta capaz de 
obter mais água ou que tem maior eficiência no seu uso resistirá 
melhora seca. Algumas plantas possuem adaptações, como os ti¬ 
pos fotossintéticosCjC CAM, que lhes permitem explorar ambien¬ 
tes mais áridos. Além disso, as plantas exibem mecanismos de 
aclimatação que são ativados em resposta ao estresse hídrico. 

O déficit hídrico pode ser definido como todo o conteúdo de 
agua de um tecido ou célula que está abaixo do conteúdo de água 
mais alto exibido no estado de maior hidratação. Quando o déficit 
hídrico apresenta evolução suficiente mente lenta para permitir 
mudanças nos processos de desenvolvimento, o estresse hídrico 
tem vários efeitos sobre o crescimento, um dos quais é a limitação 
da expansão foliar. A área foliar é importante, porque em geral a 
fotossíntese é proporcional a ela. No entanto, a expansão foliar rá¬ 
pida pode afetar desfavoravelmente a disponibilidade de água. 

Se a precipitação ocorre apenas durante o inverno e a prima¬ 
vera, sendo os verões secos, o crescimento inicial acelerado pode 
produzir áreas foliares grandes, rápido esgotamento da água e tam¬ 
bém pouca umidade residual no solo para completar seu cicio de 
vida. Em tal situação, apenas produzi|ão sementes as plantas que 
têm alguma água disponível para reprodução mais tarde na esta- 


TABELA 25.1 

Produtividades dos cultivos de milho é de soja nos Estados 
Unidos 


Ano 

Produtividade do cuftrvo 
(percentagem de uma média de 10 anos) 

Milho 

Soja 


1879 

104 

106 


1980 

87 

88 

Seca severa 

1931 

104 

100 


1932 

: 108 

104 


1933 

77 

87 

Seca severa 

1984 

101 

93 


1985 

112 

113 


1986 

113 

110 


1987 

114 

111 


1988 

8Q 

89 

Seca severa 


fonte; Depart^inerttCi cíe Atjriculüjra düi tsudOb UflidfH. 1939 
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q U e complete seu delo de vida rapidamente antes do início 
V, „ iVi , [exibindo escape da seca). Ambas a* estratégias possibili¬ 
te algum sucesso reprodutivo. 

A situação é diferente se a precipitação de verão íoréxpressi- 
vl mas errática. Messe caso, a planta com área foliar grande ou 
capa/ de desenvolver área foliar grande muito rapidamente é mais 
apropriada para beneficiar-se de verões úmidos ocasionais. Uma 
Estratégia de aclimatação em tais condições é a capacidade de cres¬ 
cimento vegeta ti vo e floresci mento por um período extenso. Taís 
plantas slo chamadas de indeterminadas em seu hábito de cresci- 
-Tienlo. ao contrário das plantas determinadas, que desenvolvem 
números definidos de folhas e flores apenas em períodos muito 
curtos. 

Nas discussões a seguir, serão examinadas várias estratégi¬ 
as de aclimatação, incluindo a inibição da expansão foliar, a abs- 
cisão foliar, o acentuado crescimenlo de raizes e o fechamento 
^[omático. 

A área foliar diminuída é uma resposta precoce 
adaptativa ao déficit hídrico 

Com a diminuição do conteúdo de água da planta, suas célu¬ 
las tipicamente contraem-se e as paredes afrouxam (ver Capitulo 
3). Esse decréscimo de volume celular resulta em pressão de tur- 
gor menor e na subsequente concentração de solutos nas células. 
A membrana plaâniática toma-se mais espessa e mais comprimi- 
da, pois ela cobre uma área menor do que antes. Por ser a redução 
do turgor o mais precoce efeito biofísico significante do estresse 
hídrico, as ati\ idades dependentes do turgor, como a expansão 
foliar i o alongamento de raízes, são mais sensíveis aos déficits 
hídricos (Figura 25X). 

A expansão foliar é um processo movido pelo turgor e extre¬ 
mamente sensível ao déficit hídrico. A expansão celular é descrita 
pela equação 

GR^mtVç-Y) ( 25 , 1 ) 

onde é a taxa de crescimento, é o turgor, V' é o limiar de amole- 
cimiínto ia pressão abaixo da qual a parede celular resiste á defor- 
mação plástica ou irreversível) e tu é a extensibilidade da parede (a 
reação da parede ã pressão), 

equação mostra que um decréscimo do turgor causa um 
decréscimo da taxa de crescimento, Observe também que, além de 
mostrar que há redução da velocidade do crescimento quando o 
esbesse diminui H J V , a equação evidencia que ^ necessita doeres- 
u - r so iúé o valor de Y, não até zero, para eliminar a expansão^ Em 
condições normais, V é geral mente apenas 0,1 a íl r 2 MPn menor do 
^ utf ^ modo que pequenas diminuições do conteúdo de água 
tcir^nr podem reduzir a velocidade do crescí mento* >u impedi 4o 
coiriply lamente. 

t.í estresse hídrico diminui não apenas o turgor, mas também 
tn e L aüm enta V. A extensibilidade da parede (ííi) normal mente é 
p 3l0r ^ ua ndo a solução da parede celular é ligeira mente ácida, 
' m V âr ^> durante o estresse ocorre decréscimo de tu porque o pH 
1 a parede celular tipicamente se eleva. Os efeitos do estresse sobre 
não estão bem compreendidos; presumivelmente, eles envolvem 

anças estruturais complexas da parede celular (ver Capitulo 
4- P°dem não ser prontamente revertidas apôs a supressão 
0 estresse. Plantas com déficit hídrico tendem a se tomar re-hi- 
j d a ^ ília noite e, como cunseqüênda, ocorre um crescimento lo- 
lcir ^standal nesse período Entretanto, dev idi t às mudanças em 



FIGURA 25.1 Dependénc i a d. i expa n sá o folia r em n ■ | ação a r> tu rgo r 

Indivíduos de giolssul uumub \foram submetidos a 

condições de corrimento com amplo suprimento hídrico ou com água 
limitada no solo pnr.i produzir um estresse hídrico moderado.. Após re- 
hidraiação, as plantas dos dois grupos de tratamento foram estressadas 
por falta de água, sendo as taxas de crescimento foliar (GR) e o turgor 
(^ r ) medidos periodicamente, A redução da extdfesb ilida de (w) e o 
aumento do limiar de turgor para crescimento (V) limitam a capacidade 
de crescimento da folha apôs exposição ao estresse (Matthews c cota, 
1984). 


w e V, a taxa de crescimento é aiiffia mais baixa do que a de plantas 
não-estressads que têm o mesmo turgor {ver Figura 254), 

Como a expansão foliar depende principal mente da expan¬ 
são celular, os princípios que fundamentam os dois processos são 
similares. A inibição da expansão celular provoca uma lentidão da 
expansão foliar no início do desenvolvi mento de déficits hídricos. 
A área foliar menor transpira menos, conserv ando, efetivameníe, 
um suprimento de água limitado no solo por um período mais 
longo. Assim, a redução da área foliar pode ser considerada a pri¬ 
meira linha de defesa contra a seca. 

Fm de terminadas plantas, o estresse hídrico limita não ape¬ 
nas (i tamanho, mas também o número de folhas, pois ele diminui 
o número e a laxa de crescimento dos ramos. Ü crescimento do 
caule tem sido menos estudado do que a expansão foliar, mas pro¬ 
vavelmente ele é afetado pelas mesmas forças que limitam o cres¬ 
cimento das folhas durante ü estresse. 

Vale lembrar que as expansões celular e foliar também de¬ 
pendem de fatores bioquímicos e moleculares, além daqueles que 
controlam o Fluxo de água. Um forte e* ídcncia sustenta a opinião 
que as plantas alteram suas laxas de crescimento em resposta ao 
estresse, por meio de um controle coordenado de muitos outros 
processos importantes, tais como a síntese da parede celular e de 
membranas, divisão celular e síntese protéica (Burssons e cols.. 
2001 )), 

O déficit hídrico estimula a abscisão foliar 

A área foliai total de uma planta (mimero de folhas < area de 
superfície de cada folha) náo permanece constante depui • de L 
das as telhas terem atingido a maturidade Se .is plantas sofren m 
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um estresse hídrico apító Ulti desenvolvimento substancial da área 
foliar, as folhas sofrerão senescência e subseqücn tem ente cairão 
(Figura 25.2). Um ajustamento da área foliar é uma mudança im¬ 
portante a longo prazo, que beneficia a adequação dà planta a um 
ambiente com limitação hídrica. De fato, muitas plantas de deser¬ 
to perdem todas as suas folhas durante a seca e produzem novas 
após uma chuva. O ciclo pode ocorrer duas ou mais vezes em uma 
única estação, A abscisão durante o estresse hídrico resulta em gran¬ 
de parte da síntese acentuada e da sensibilidade ao eh leno, um 
hormônio endógeno (ver Capítulo 22). 

O déficit hídrico acentua o aprofundamento das raizes no 
solo úmido 

Os déficits hídricos moderados também afetam o desenvolvi¬ 
mento do sistema subterrâneo. A razão da biomassa de raízes para 
a parte aérea parece ser governada por um balanço funcional entre 
absorção de água peias raízes e fotossíntese pela parte aérea (ver 
Figura 23.6 1 Dito de maneira simplificada, a parte me a continuará 
crescendo aíê que a absorção dc orim pelos rates tonic-sc limitanlc; in¬ 
versamente, as rates crescerão nic que sua demanda por fofosswt atos da 
parle aérea igufíle-se ao suprimento. Esse balanço funcional é alterado 
se o suprimento hídrico decrescer. 

Conforme já apresentado, a expansão foliar é afetada muito 
precocemente., quando a absorção de água é reduzida, No entanto, 
a atividade fotossin [ética é muito menos atingida. A inibição da 
expansão foliar reduz o consumo de carbono e energia, c uma pro¬ 
porção maior de assimilados vegetais pode ser distribuída ao sis¬ 
tema subterrâneo, onde eles podem sustentar o crescimento 
posterior de raízes, Ao mesmo tempo, os ápices das raízes perdem 
turgor em solo seco. 

Todos esses fatores levam a um crescimento preferencial das 
raízes em direção a zonas do solo que permanecem úmidas. Com 
o avanço dos déficits hídricos, as camadas superiores do solo são, 
em geral, as primeiras a secar. Assim, as plantas exibem unn siste¬ 
ma de raízes predominante mente superficial, quando todas as ca- 



FIGURA 25.2 As folhas de plantas jovens do a^odoemj f Güismum 
teiíUwj) sofrem abscisão em resposta ao estresse hídrico. As plantas à 
esquerda furam hidratadas durante lodo o experimento; as do meio e à 
djreita foram submetidas a estresse moderado e severo 
respectivamente, antes de serem novamente hidratadas. Apenas um lufo 
de folhas é manlido nus topos dos caules das plantas severa mente 
estressadas (cedida por lí. L McMicHaelj, 


mndas do solo estão umededdas, e perda de raízes superficiais e 
proliferação de raizes profundas, quando a água é esgotada nas 
camadas superiores do solo. O crescimento de raizes mais profun¬ 
das em direção ao solo úmido pode ser considerado uma segunda 
linha de defesa contra a seca. 

O crescimento acentuado de raizes em direção as zonas úmi¬ 
das do solo durante o estresse exige alocação de assimilados para 
as extremidades das raízes em crescimento. Durante o déficit hí- 
drico, os assimilados são dirigidos para os frutos e distanciados 
das raízes (ver Capítulo 10), razão pela qual, a acentuada absorção 
de água resultante do crescimento das raízes é menos pronuncia¬ 
da ms plantas! reprodutivas do que nas vegetativas. A competição 
por assimilados entre raízes e frutos explica porque as plantas são 
geral mente mais sensíveis ao estresse hídrico durante a reprodu¬ 
ção. 

Os estômatos fecham durante o déficit hídrico em 
resposta ao ácido abscísico 

As seções anteriores enfocaram as mudanças no desenvol¬ 
vimento vegetal durante desidratação lenta e a longo prazo 
Quando o começo do estresse é mais rápido ou o planta alcançou 
sua área foliar plena antes de iniciai o estresse, outras respostas a 
protegem contra a desidratação imediata. Sob tais condições, o 
estorna to fechado reduz a evaporação da área foliar. Assim, o 
fechamento estomático pode ser considerado uma terceira linha 
de defesa contra a seca. 

A absorção e a perda de água nas células-guarda modificam 
seu turgor e modulam a abertura e o fechamento es to má ticos (ver 
Capítulos 4 e 18), Por estarem localizadas na epiderme foliar, as 
células-guarda perdem turgor como resultado de uma perda dire¬ 
ta de água para a atmosfera por evaporação, O decréscimo de tur¬ 
gor provoca fechamento hidropassivo dos estômatos. O 
mecanismo de fechamento provavelmente é acionado em ar de 
umidade baixa, quando a perda direta de água das células-guarda 
é demasiado rápida para ser equilibrada pelo movimento de água 
para dentro delas a partir de células epidérmicas adjacentes. 

Um segundo mecanismo, o fechamento hidroativo, fecha os 
estômatos quando toda folha ou as raízes são desidratadas e de¬ 
pende de processos metabólicos nas células-guarda. Uma redução 
no conteúdo de solutos das células-guarda resulta em perda de 
água e diminuição de turgor, provocando fechamento estomático; 
assim, o mecanismo hidráulico do fechamento hidroativo é uma 
inversão do mecanismo de abertura estomática. Entretanto, o com 
troie do fechamento hidroativo difere da abertura estomática de 
mudo sutil, mas significativo. 

A perda de solutos a partir das céiufas-guarda pode ser de¬ 
sencadeada por um decréscimo no conteúdo de água da tolha r e o 
ácido abscísico (ABA) (ver Capítulo 23) desempenha um papel im¬ 
portante nesse processo, O ácido abscísico é sintetizado contínua- 
mente em taxas baixas nas células do mesofüo e tende a sc acumular 
nos cloroplastos. Quando o mesofilo torna-se modera d a mente de 
sidratado, acontece o seguinte: 

1. Parte do A13A armazenado nos cloroplastos c liberada para o 
apopíasla (oespaço entre paredes celulares) do mesofilo (Har- 
tung e cols., 1998). A redístribuição dc Ah A depende de gra¬ 
dientes de pH dentro da folha, de propriedades fracamente 
ao idas da molécula de ácido abscísico e das propriedades de 
permeabilidade de membranas celulares (Figura 25,3). A re- 
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4. Uma vez que a m&mbrana 
do cloro pias to ê quase 
impermeável 5o ABA", o 
ABA' carregado è 
âmplamçnte impermeável 

m 

2. Em e$ffofma alcalino, 
ABA-H -sc dissocia 



3 ABA* l-l difunderse 
passivamente do citosol paia 
o étíroma 


estòmatas podem responder às con¬ 
dições percebidas nns raives. Alémdò 
AfíA íSauter e cols., 20(11), outros si¬ 
nais/ como o pH é a redistribuirão 
iôn i ca i norgá n i ca , parocem d esem pe¬ 
nha r um papel na sinalização de lon¬ 
ga distância entre as raízes e as partes 
aéreas ÍDavtes e cols., 2(J!)2). 

0 déficit hídrico limita a 
fütossíntese dentro do 
cloro plasto 


FIGURA 25-3 Acumulação de ABA por do rupia stos na kiz. A luz estimula a entrada d c prõlnns 
nos grana, tomando o estroma mais alcalino, O aumento da alcalinidade causa a dissociação do ácido 
fraco ABA*H em H e o ãnion ABA\ A concentração de ABA*H no estruma ííca abaixo do 
conCenlração no citosol. diferença de concentração que aciona a difusão passiva de ABA*H através 
da membrana do doroplasto. Ao mesmo tempo, a concentração de ABA no estroma aumente, mas .i 
mèmbrana do dcmoplasto é quase impermeáv el ao ãnion (setas vermelhas), que, assim, permanece 
aprisionado, Esse processo continua até que as concentrações de ÀBA*H no estroma e no dtosol 
sejam iguais Mas desde que o estroma permaneça mais alcalino, a concentração total de ácido 
absdsico ÍÀBA*H f ABA -1 no estroma ultrapassa em muito a concentração no dtosol. 


distribuição de ABA possibilita ao fluxo da transpiração trans¬ 
portar parle dele para as células-guarda. 

2 0 ABA e sintetizado em, taxas mais altas e a maior quant idade 
dele se acumula no apoplasío foliar. As concentrações mais al¬ 
ias do ABA resultantes de taxas mais altas de sua síntese pare¬ 
cem acentuar ou prolongar o efeito inicial de fechamento por 
este ácido armazenado. D mecanismo de fechamento estomáti- 
co induzida pelo ácido abscísico é discutido no Capítulo 2A 

As respostas estomáticas a desidratação foliar podem apre¬ 
sentar ampla variação, infra e interespedfica. Os estômatos de al¬ 
gumas espécies com desidratação retardada, como o feijao-de-corda 
(Víjjjjifí e a mandioca (Ato/koí ftctrirrito) são incornu- 

Hienie responsáveis pelo decréscimo na disponibilidade de água; 
a eondutãnria estomática e a transpiração decrescem tanto que o 
[■' «Umcia] hídrico da folha (*F W ; ver Capítulos 3 e 4) pode permane- 
CCr c l uas<f constante durante a seca. 

binais químicos das raízes podem afetar as respostas estorna- 
ncas ao estresse ludrico (Davies e cols., 2002). A eondutãnda esto- 
ma ^ ca f^qüentemente está muito mais in tinia mente relacionada 
com o stfií us hídrico do solo do que com o status hídrico da folha. A 
L^ ca P nr ' planta que pode ser direta mente afetada pelostafus 
'■ ô do soloé o sistema subterrâneo. De fato, a desidratação de 
^pufiasi parte das raízes pode causar fechamento estomátíco, mes- 
que uma porção bem hidratada do sistema subterrâneo ainda 
1 '6re grande quantidade de água para a parte aérea. 

-toando indivíduos de milho {Zra fují^s) crescem com as ra- 
s 63em dois vasos separados é um dqs vasos não foi 
4Jpmtíi de água, os estõmatos fecham parcial mente e o potenei- 
"J< 11 r ^- |l ^ a tolha aumenta, justamenle como nns casos de rctar 
<J da desidratação descritos* lais. resultados mostram que os 


A taxa toto&sintéhca da folha (ex¬ 
pressa por unidade de área foliar) ra¬ 
ramente é tão responsava ao estresse 
hídrico moderado quanto a expansão 
!í diar (Figura 25,4), pois a toteíntese 
é muito menos sensível ao turgor di> 
que a expansão foliar Entretanto, es¬ 
tresse hídrico moderado afeta, geral- 
mente, a fotgssintese foliar e a condu- 
tãncia estom ã ti ca. Conv i os es tórn a tcis 
fedi a m d u ra n te os esta d íos i nk ia i $ d o 
estresse hídrico, a eficiência do uso da 
água (ver Capítulos 4 e L )J pode aumen¬ 
tar tou seja, mais CÜ : pode ser absor¬ 
vido por unidade de água trans¬ 
pirada}, porque o fechamento estonü- 
tico inibe a transpiração mais do que diminui as concen trações in- 
tercelu la res de CCk 

Como o estresse torna-se severo, no entanto, a desidratação 
de células do mesoíilo inibe a íotossintese, o metabolismo do me- 
sofílo è prejudicado e a eficiência do uso da água decresce. Os re¬ 
sultados de muitos estudos têm mostrado que o efeito relativo do 
estresse hídrico sobre a eondutãnda estornatica e sigmíkantemen¬ 
te maior do que sobre a fotos síntese. A resposta da to tossí n tese e 
da eondutãnda estorna ti Cã ao estresse hídrico pode ser separada 
pela exposição de tolhas estressadas ao ar contendo concentrações 
altas de COi. Todo o eleito do estresse sobre a eondutãnda esto- 
mática e eliminado pelo suprimento alto deCCh e diferenças entre 
taxas to tossí nt éticas de plantas estressadas e não-estressadas po¬ 
dem ser atribuídas direta mente ao dano do estresse hídrico a to- 
tossmlese, 

O estresse hídrico afeta d ire te mente a tra nsl ocação? O estres¬ 
se hídrico reduz tanto a fotossínfese quanto o consumo de assimi¬ 
lados nas folhas em expansão. Como consequência, o estresse 
hídrico diminui indireta mente a quantidade de fotoss intatos ex¬ 
portados das tolhas. Uma vez que o transporte do floema depende 
do turgor (ver Capítulo 10), a redução do potencial hídrico no íln- 
ema durante o estresse pode inibir o movimento de assimilados. 
Todavia, experimentos têm mostrado que a transJoeação não e afe¬ 
tada durante o período de estresse, quando outros processos, como 
a íolússmtesê, já foram to r te meo te inibidos (Figura 25.5) 

Essa intensidade relativa de translocaçào quanto au estresse 
permite às plantas mobilizar e utilizar reservas onde elas são ne¬ 
cessárias (p. ex., m> cresL iniL-nto das sementes), mesmo qtlándp ele 
ú ex trem amente severo. A capacidade de lontinuar translocando 
assimilados é um íator-diave em quase lodos os aspectos da rt sis- 
ténviu vegetei a seca 
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FIG URA 25.4 E fe i i«>s á t es I resse h UI rk< * * )bro ,i fo tossiu lese c a 
expansão íoliar do girado I (Híftmf/iií$ Essa espécie representa 

muitas plantas nas quais a expansão foliar é muito sensível ao estresse 
hídrico; ela é completa ntente inibido sob níveis moderados de estresse, 
que afetem severamente as taxas fotossinlgiicas (Bom. 1970). 


0 ajuste osmótico de células auxilia a manter o balanço 
hídrica da planta 

Quando o solo seca, seu potencial má (rico íver Tópico 3,3 
na Internet) torna-se mais negativo. As plantas continuam a ab¬ 
sorver água enquanto seu potencial hídrico ( W w ) for menor (mais 
negativo) do que o da água do solo. O ajuste osmótico, ou acu¬ 
mulação de solutos pelas células, é um processo pelo qual o po- 
tencial hídrico pode ser diminuído sem que haja decréscimo do 
turgor ou do volume celular. Lembrar da Equação 3.6 do Capítu¬ 
lo 3: = V* + l l' ; ■ A mudança no potencial hídrico da célula 

resulta simplesmente de mudanças no potencial do soluto í 7Q, o 
componente osmótico de VA. 

O ajuste osmótico é um aumento líquido no conteúdo de so- 
I u t(n p i >r cê lula e in d epe nde d as m uda nça s d e vo! u m e resu! ta n fo s 



A iranstacação é mantida me 
sob estresse severo 


A lotos jíntest começa a deitreí-cer 
vob estresse moderado 
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FIGURA 25,5 Mcilus relativos do estresse hídrico sobre a fotossíntese 
efomslocação, no sorgo (Sorghum bicolor). As plantas foram expostas ao 
K. por um intervalo de tempo curto* A radioatividade fixada na folha 
hn Lonvicia romn medida de íotossíiUtse e a perd.i de radioatividade 
após remoção da fonte dc *C Oi foi tomada como medida da taxa de 
mmslora, :Lo,]e assimilados. A folo^inW* foi afetada pdu estresse 
moderado e a transloeaçào não foi afetada* decaindo só mais ferde com 
u aumento du es I resse í Sung e K rieg, 1 1 )7\*) 


cla perda de água O decréscimo t m T <■ tipicamente limitado a 
mais ou ihèriòs 0,2 a 0,fi MPa, exceto em plantas adaptadas a r r , n . 
dições extremamenfo secas, A maior parte do ajuste em geral pode 
ser calculada pelos aumentos da concentração de uma variedade 
de solutos comuns, incluindo açúcares, ácidos orgânicos, amJnoá- 
cidõse íons inorgânicos (especialmente Km. 

As enzimas citosólicas de células vegetais podem ser severa^ 
mente inibidas por concentrações altas dc íons, A acumulação de 
íons durante o ajuste osmótico parece estar restrita aos vacúofos r 
onde os íons são impedidos de entrar em contato com enzimas ru. 
citosol ou organelas subcelu lares. Por causa dessa compartimenta- 
ção de íons, outros solutos devem se acumular no citoplasma, a 
fim de manter o equilíbrio do potencial hídrico dentro da célula. 

Esses outros solutos, chamados de solutos compatíveis (ou 
osmólitos compatíveis), são compostos orgânicos que não interfe¬ 
rem nas funções das enzimas. Os solutos compatíveis comumente 
acumulados compreendem n aminoãddo prolina, alcoóis de açú¬ 
car (p. ex.. sorbitol e manitol), além de uma amina quaternária — a 
glicina betaína* A síntese de solutos compatíveis auxilia no ajuste 
de plantas ao aumento de salinidade na zona das raízes, conforme 
sera discutido mais adiante. 

O ajuste osmótico desenvolve-se lentamente em resposta á 
desidratação do tecido. No decorrer de vários dias, ocorrem tam¬ 
bém outras mudanças, como crescimento ou fotossíntese. Assim, 
pode .ser questionado que o ajuste osmótico não é uma resposta 
independente e direta ao déficit hídrico, mas os resultado de outro 
fator, como a diminuição da taxa de crescimento. Todavia, as fo¬ 
lhas que são capazes de ajuste osmótico podem daramente man¬ 
ter o turgor sob potenciais hídricos mais baixos do que as folhas 
sem tal capacidade. A manutenção do turgor possibilita a conti¬ 
nuação do alongamento celular e facilita cendutãncias es tom áti¬ 
cas mais altas sob potenciais hídricos mais baixos, sugerindo que o 
ajuste osmótico é uma aclimatação que aumenta a tolerância á de¬ 
sidratação. 

Quanto de água extra pode ser obtido pela planta por causa 
do ajuste osmótico nas células foliares? À maior parte da agua pas¬ 
sível de extração do sob fica presa em espaços (preenchidos com 
água e ar), a partir dos quais ela ó prontamente removida pelas 
raízes (ver Capítulo 4). Com a seca do solo, esta água é utilizada 
primeiro, permanecendo uma pequena quantidade de água retida 
mais firmemente em pequenos poros. 

O ajuste osmótico possibilita que a planta extraia mais dessa 
água firmemente retida, mas o aumento da água total disponível é 
pequeno. Assim, o custo do ajuste osmótico na tolha é compensa¬ 
do pelos benefícios rapidamente decrescentes em termos de dis¬ 
ponibilidade de água para a planta, conforme pode ser visto pcJ- 1 
comparação das relações hídricas de espécies com e sem ajuste i Fi¬ 
gura 25,6). Tais resultados mostram que o ajuste osmótico promo¬ 
ve a tolerância á desidratação, mas nào tem um efeito maior sobre 


a prt >d u ti v id ade (McC ree e R i ch a rd st >n, I9fi 7 ). 

Q ajuste osmótico também ocorre em raizes, embora o pro¬ 
cesso nesses óggãos não tenha sido estudado tão extensíwuiivnfo 
como em tolhas. A magnitude absoluta do ajuste é menor em rnt- 
zes do que em folhas, mas, como uma percentagem do potência 
original de soluto do tecido (ela porte ser maior em on/rs do 
que em folhas. Como acontece com as folhas, essas mudanças, cm 
muitos casos, podem aumentar apenas levem ente a extração de 
água dó soloanfonormente explorado. No entanto, o ajuste asmo- 
tieu pude ocorrer nos meristemas das raizes, aumentando o turgor 
e mantendo o crescimento delas. Trata-se de um componente nn- 
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portanto das mudanças nos padrões de crescimento das raízes, 
quando, a água é esgotada do solo, 

O ajuste osmótico aumenta a produtividade vegetal? Pesqui¬ 
sadores Eém manipulado a ac um dação de solutos asm o protetores 
pelo reprodução convencional de plantas, por métodos fisiológi¬ 
cos (induzindo o ajuste com déficits hídricos controlados) e pelo 
use de plantas transgenicas expressando genes para síntese e acu¬ 
mulação de solutos. Contudo, as plantas modificadas cresce m mais 
lentamente e elas sao apenas levemente mais tolerantes a estresses 
osmoticoSn Asstm, o emprego do ajuste osmótico para melhorar o 
desempenho agrícola precisa ainda ser aperfeiçoado. 


0 défídt hídrico aumenta a resistência ao fluxo de ãqua 
na fase líquida 


Quando n solo seca, sua resistência ao fluxo de água aumenta 
stiuito bmscamente, em particular próximo ao ponto de mutàui per* 
JUÍJ| nr<l - Lembrar do Capítulo 4, em que, no ponto de murcha per- 
nicmente (em geral cerca de -1,5 MPa), as plantas não podem 
adquirir a pressão de turgor, mesmo se toda a transpiração pa- 
rasse (para mais detalhes sobre a relação entre condutividade hi- 
^raulica do solo e potencial Hídrico do solo, ver Figura 4.2. A no 
^opjco 4.2 na Internet). Por ser muito grande a resistência do solo 
d^ água, a liberação dessa para as raízes no ponto de 
™ Urc i‘J Permanente é demasiado lenta para permitir a re-hidrate- 
’ ai> n ? tuma d? plantas que murcharam durante o dia, 
j ^-hidratação é mais tarde impedida pela resistência denta? 
* planta, que é muito maior que a aquela dentro do solo i Blizza rd 
c - s yt j r r 1980), Vários fatores podem contribuir para o aumento da. 


FIGURA 25.6 Perda de água e ganhq de carbono pela beterraba (íftta 
uma espécie com ajusto osmótico, e lf])ão-de<nrdn (l/igw 
wifttiiütifllfl), uma espérie sem ajuste que economiza água durante o 
estresse, peto fechamento estumalico. As plantas cresceram em vasos e 
foram submetidas a estresse hídrico. Todos os dias apôs a Última rega, as 
folhas de beterraba mantiveram um potencial hídrico mais baixo dó que 
as folhas de fei|ã(vde<orda, m;jv a fotossíntese r a transpiração durante 
o estresse foram apenas levemente maiores na beterraba, A diferença 
maior entre as duas espécies foi quanto ao potencial hídrico foliar. Tais 
resultados mosiram que o ajusto osmótico promove a tolerância a 
desidratação, mas não tem um efeito maior sobre a produtividade 
íMcCree e Rkhardson, 19®T). 


resistência da planta ao fluxo hídrico durante o desseca mento, An 
secarem, as células vegetais encolhem, Quando as raízes encolhem, 
a sua superfície pode se afastar das partículas do solo que retém a 
água e é possível que os delicados pêlos radiai lares sejam danifi¬ 
cados, Além disso, como as raízes expandem-se lenta mente du¬ 
rante o desseca mento, a camada externa do seu córtex (a exoderme) 
muitas vezes toma-se extensivamente coberta por suberma, uma 
lipídeo impermeável a água (ver Figura 4.4 1 aumentando a resis¬ 
tência ao fluxo hídrico. 

Um outro importante fator que aumenta a resistência ao flu¬ 
xo hídrico é a amififçãe, ou seja, o rompimento da coluna líquida 
sob tensão no xilema. Como foi visto no Capítulo 4, a transpiração 
das folhas "puxa" água pela planta, criando uma tensão na coluna 
de água. As forças de coesão, necessárias para suportar grandes 
tensões, estão presentes apenas cm colunas muito estreitas, nas 
quais a água adere as paredes, 

A ca vi fação começa na maioria das plantas sob potenciais hí¬ 
dricos moderados (-1 a -2 MPa) e os \ asos maiores car itam pri¬ 
meiro. Em árvores como o carvalho (Qmotmü), por exemplo, os 
vasos de maior diâmetro, que se formam na primavera, funcio¬ 
nam como um trajeto de pouca resistência no começo da estação 
de crescimento, quando há ampla disponibilidade de água. Como 
o solo seca durante o verão, esses vasos grandes param de funcio¬ 
nar, fazendo com que os de diâmetro menor, produzidos durante 
o período de estresse, assumam a corrente da transpiração. Essa 
substituição tem consequências de longa duração: mesmo que a 
água tome-se disponível, o trajeto original de pouca resistência 
permanece não-furidunal, reduzindo a eficiência do fluxo hídrico, 

O déficit hídrico aumenta o depósito de cera sobre a 
superfície foliar 

Uma resposta evolutiva comum ao estresse hídrico é a produ¬ 
ção de uma cutícula espessa, que reduz a perda de água pela epi- 
der m e í t ra ns pi ra çá o cu ti cu la r) E m bora a s ceras sej a m d e p ustil ad a s 
em resposta ao déficit hídrico, tanto sobre a superfície quanto na 
camada interna da cutícula, essa camada pode ser mais i npoitin- 
te no controle da taxa de perda de água cm processos que são mais 
complexos do que pelo simples aumento na quantidade de cera 
ÍJenks e cols., no prelo). 

Uma cutícula espessa também reduz permeabilidade aol í) 
mas a fotossintese foliar permanece inafetada, pois as células epi¬ 
dérmicas não sân fotossintélicas. A transpiração cutictilar, cot u 
do, representa apenas 5 a 10% da transpiração foiiartotahde mudo 
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, |iiL i èJa sígnificnnk' apenas $&• 0 ésfaesse far extreifiárfíéijté 

severo ou sé a cutícula for danificada (p. èx\, ffp àreía carregada 
pelo venloE 

0 déficit hidrico altera a dissipação de energia das folhas 

No Capitulo % viu-se que a perda de calor por evaporação 
diminui n temperatura foliar, Este efeito de esfriamento pode ser 
extraordinário: no Vale da Morte, Califórnia — um dos lugares 
mais quentes tio mundo — as temperaturas de plantas com aces¬ 
so a um amplo suprimento hídrico chegam a 8"C ahaixo da tempe¬ 
ratura do ar. Em climas quentes e secos, um agricultor experiente 
pode concluir $e a^ plantas necessitam de água, simplesmente to- 
üindv nas folhas, pois uma folha que transpira com rapidez torna- 
se nitidamente fria. Quando o estresse hídrico limita a transpirado, 
a folha esquenta, a não sei' que outro processo compense a falta de 
esfriamento. Por causa desses efeitos da transpiração sobre n tem¬ 
peratura foliar, tanto o estresse hídrico quanto o térmico estão inti¬ 
mamente relacionados (ver a discussão sobre estresse térmico 
adiante neste capítulo}. 

A manutenção da temperatura foliar muito abaixo da tempera¬ 
tura do ar exige a evaporação de grandes quantidades de água. Por 
isso, adaptações que esfriam as folhas por outros meios além da 
evaporação íp e\, mudanças no tamanho e na orientação da folha) 
são muito efetivas na conservação da agua. Quando a transpiração 
diminui e n temperatura foliar torna-se mais alta do que a do ar, 
parte da energia extra na U tlha é dissipada como perda de calor sen- 
s h el \ v er C a pitu 1 o CJ ) .Mui Las pl ant asdezc m a s árid a s têm foi 1 1 as m u i to 
pequenas, que minimizam a resistência da camada limítrofe ã trans¬ 
ferencia de calor da folha para o ar {ver Figura 9.14), 

Devido ã baixa resistência da sua camada limítrofe, a tempe¬ 
ratura das folhas pequenas tende a permanecer próximo ã do ar. 
mesmo quando a transpiração é bastante lenta. As folhas grandes, 
ao contrário, têm resistência mais alta da camada limítrofe e dissi¬ 
pam menos energia térmica (por unidade de área), por transferên¬ 
cia direta de calor para o ar 

Hm tolhas maiores, o movimento foliar pode fornecer prote¬ 
ção adicional contra o aquecimento durante o estresse hídrico. 
As folhas que se orientam em direção oposta â do sol são deno¬ 
minadas pam-heliolròpicas; as folhas que recebem energia por te¬ 
rem orientação normal (perpendicular) à luz solar são chamadas 
de dja-Miofráp/crts (ver Capítulo 9). A Figura 23.7 mostra o forte 
efeito da estresse hídrico sobre a posição das folhas da soja. Ou¬ 
trem \atores que podem alterar a intercepção da radiação são a 
imun ha, que altera o ângulo da folha, e o enrolamento foliar em 
gramíneas, q uCf minimiza a superfície exposta ao soí 

A absorção de energia pode também ser reduzida por tricô- 
nino. na superíicie foliar ou por camadas de cera refletora epicutí- 
eLilaí. As folhas de algumas plantas têm uma aparência 


L j n/ i n i. s ^^nquiçAda porque os tricomas dispostos densamente 
refletem uma quantrdãdé grande de luz. Ao refletir a radiação, a 
pilosidade, ou pubcscencía, mantem as folhas mais frias, rn^ 
cl a reflete junto os comprimentos de onda visíveis que são ativos 
na fotossmtese e, com isso, há um decréscimo na assimilação de 
carbono, razão pela qual, têm sido malsucedidas as tentativas de 
provocar a pubescênda em culturas para melhorar sua An iê n - 
cia no uso da água. 


(A) Bem hidratada 


FIGURA 25,7 Orientação de folíolos de indivíduos de soja {Gíyr/ik 1 
mx ) crescendo nu cam po, em posição normal, não-estressada [À) t 
durante estresse hídrico moderado ÍÜji e durante estresse hídrico severo 
(C), Os movimentos foliares amplos induzidos por estresse moderado 
completamanfè diferentes da murcha, que ocorre durante o eslresse 
> ro, Observe que durante o estresse moderado (Bj o foifolo terminal 
fica levantado, enquanto os laterais orientam-se para baixo; o todo é 
veria id (eiçdidas por D. M ( )osterhuis) 




(B) Estresse hidrico moderado 



(C) Estresse hídríç o se ver o 
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0 estresse osmótico induz o metabolismo ácido das 
crassuláceas em algumas plantas 

q niefabolismo ácido das crassuláceas (CAM) é umü adapta- 
'joT^fflÊtat no qual os estorna tos abrem ã noite e fecham durante 
_ Capítulos 8 e 9). A diferença de vapor de pressão da 

otfvi cm relação ao ar que aciona a transpiração, é bastante redu- 
b noite, quando ambos apresentam temperatura mais baixa. 
Ll>m o consequência. as plantas CAM exibem as mais altas efíctén- 
-j iis n0 uso da água. Uma planta CAM pode obter I g de matéria 
.púi por apenas 125- g de água usada — uma razão três a cinco 
vezes maior do que a de uma plante C , típica {ver Capítulo 4b 
O metabolismo ácido das crassuliceas prevalece em plantas 
suculentas, como os cactos. Algumas espécies suculentas exibem 
tal fenômeno facultai va mente, tomando-se CAM quando subme- 
tidas a déficits hídricos ou a condições salinas (ver Capítulo 8). 
BI a mudança no metabolismo é uma notável adaptação ao estres¬ 
se, envolvendo a acumulação das enzimas fosfoènolpiruvífío (PÉP) 
carboxiláse (Figura 25.8), piruvato-ortofosfato diquinase e a enzi¬ 
ma NA DP-mítica, entre outras. 

Conforme tratado nos Capítulos 8 e 9, o metabolismo ácido 
das crassulãceas envolve muitas características estruturais, fisioló¬ 
gicas e bioquímicas, incluindo mudanças nos padrões de carboxi- 
tação e dêscarboxilação, transporte de grandes quantidades de 
mala to para dentro e para fora dos vácuo! os e ã inversão da perío 
diddade de movimentos estnmáticos, Assim, a indução ao CAM ú 
tuna notável adaptação ao déficit hídrico, que ocorre em muitos 
níveis de organização. 

0 estresse osmótico altera a expressão gêmea 

A acumulação de solutos compatíveis., em. resposta ao estres¬ 
se osmótico, exige a ativação das rotas metabólicas que sintetizam 
tais solutos. Vários genes que codificam enzimas associadas ao ajus- 
le osmotifo são favorecidos f super regulados) por estresse osm óti¬ 
co e/uu salinidade e estresse pelo frio. Tais genes codificam 
enzimas, como as apresentadas a seguir (Buchanan e cols., 2000); 

* ^'-Pirrolina-^-cáfboxjlatü sintase, uma enzima-chave na rota 
biossintética de prolina 

* Beteina aldeídodesidrogenase, u ma enzima envolvida na ac u- 
mulação de glicina beta ma 

* FWüdnnsitol 6-O-metittransferase, uma enzima limitante de 

na acumulação do pinitol, um álcool de açúcar cíclico. 

__ _^dos outros genes que codificam enzimas bem-conheci das 
san induzidos por estresse osmótico. A expressão de glíceraldeí- 
L 'j os ^ a ^ desidrogenase aumenta durante o estresse osmótico, 
a^ezpara permitir um aumento do fluxo de carbono em solutos 
^ r ? n ! cos ,P ara 0 D i uste osmótico. As enzimas envolvidas na sínte- 
e l K E1 ' na lambem são controladas por estresse osmótico, 

\ ■ A ' redu ?° na& atividades; de enzimas-chave também ocorre. 

I, at-umulíiçáodo álcool de açúcar míinitul em resposta ao estresse 
mü ^ P arece não ser ocasionada pela super- regulação de ge- 
. ,'_ s produtores de enzimas envolvidas na síntese de manitol, mas, 
m ; P L ' slJ b-regu| t 5çãn de genes associados á produção de saca- 
■ ^ cl gradação de manitol. Assim, a acumulação de manitol é 
" Tl ÜElta durante episódios de estresse osmótico 

teín üutros fi enííi reguUdòs por stresse osmótico codificam pro- 
associadas ao transporte Lie membrana, incluindo AFIíises 


Difiç após o estresse sâtino 
3 2 3 4 5 

Aumento »Jc* 

** ™ mm W/to proteína PFP 

tàffcioxüasç 

FIGURA 25,8 Aumentos dn conteúdo de fWnemílpirmviio (pfcpj 
carboxikse na planta-de-^clo ÍMrsrtiibnpjiJJfrtrwffl crystáfãiiriHi) durante 
4 passagem do metabolismo C, para CAM, induzida por sal. O estresse 
hídrico foi induzido pela adição de 500 rnM de NaCl a água da 
irrígaçao. A proteína PEP carboxilase foi revelada em gel com uso de 
anticorpos e de um corante (Bohncrí ecok, 1989), 


(Níu o cols v 1995) o as proteínas de canal de água, iT^f^pprírfííS (ver 
Capítulo 3) (Maggto e Joly, 1995). Vários genes de proteases sao 
também induzidos por estresse e essas enzimas podem degradar 
(remover e reciclar) outras proteínas desnaturadas por episódios 
de estresse. A proteína ubifjuitbhi marca proteínas que são alvo da 
degradação proteolítica. A síntese de mRNA por ubíquitina au¬ 
menta em AmbidopsÍÈ sob estresse por desidratação. Aíém do mais, 
algumas pmteíms rfc choque térmico são osmoticamentc induzidas e 
podem proteger ou renaturar proteínas mativadas por desidrata¬ 
ção. 

A sensibilidade da expansão celular ao estresse osmótico (ver 
Figura 25.1) tem estimulado estudos de vários genes que codifi¬ 
cam proteínas envolvidas na composição estrutura! e integridade 
de paredes celulares. Tem sido constatado que genes codificadores 
de enzimas como S-adenosiImetionína sintase e peroxidases, que 
podem estar envolvidas na síntese da lignina, são controlados por 
estresse. 

Um grande grupo de genes regulados por estresse osmótico 
foi descoberto pelo exame de embriões que se desidratam natural- 
mente durante a maturação da semente. Esses genes codificam as 
assim chamadas proteínas LEA (do inglês, /ate rmbrvngeiTesis 
rjbundant) e suspeita-se que eles desempenhem um papel na pro¬ 
teção da membrana celular. Embora a função das proteínas LEA 
não seja bem compreendida (Tabela 25.2), elas se acumulam em 
tecidos vegetativos durante episódios de estresse osmótico. As pro¬ 
teínas codificadas por esses genes são tipicamente hidrofilicas e 
ligam-se forte mente à água. Seu papel protetor pode estar associa¬ 
do á capacidade de reter água e de ec itar, durante a desidratação, 
a cristalização de importantes proteínas e outras moléculas. I las 
podem também contribuir para a estabilização de membranas, 

Jvla is rocen ten ien te, tè m sid o utiliza da s técn tea s de m icro rd e- 
naçâo para examinar os genomas de algumas plantas, em resposta 
at * estresse. Tais estudos têm revelado que numerosos genes exi¬ 
bem mudanças na expressão, após as plantas terem sido expostas 
ao estresse. Os genes controlados por estresse relietem acima de 
llj.% do número total de genes do arroz examinado iKavvasaki e 
cols., 2001). 

O estresse osmótico leva tipicamente á acumulação de ABA 
(xer Capítulo 23). Desse modo, não é surpresa que produtos de 
genes ABA-responsivos acumulem-se durante o estresse osmuli 
CO. Estudos com mu tantos A B A-insensiVeis e ABA-deficíentes tem 
mostrado que numerosos genes induzidos por estresse osmótico 
sotrem, de tato, indução pelo ABA acumulado durante o episódio 
de estresse. No entanto, nem IlhJos os genes regulados por estres¬ 
ses usmôticus são regulados [n■ 3 l i ABA. Conforme sera di>i u1 1 ■ i• 
na próxima seção, iém sido descobertos outros mecanismos di n 
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Os cinco grupos de proteínas vegetais abundantes na embnogenese tardia (LEA) 


Grupo 

(nome da farnitia)' 1 


Grupo 1 (famffia D-19) 


Proteina(s) no grupo 


Aígodáo D-13 
Trigo Êm (proteína 
antiga mente 
cfassificada com 


Características estruturais 
£ motivos 


Conformação é predominantemente 
em espiral aleatória, com algumas 
hélices a curtas preditas 
Ami no ácidos e glfcins carregados são 


m a + i n n i n a I 


-ihi mrbntíK 


Informação funcicmal/funçao 
proposta 

Contém mais agua de hidratação do 
que proteínas globulares típicas 
Superexpressão confere tolerância ao 
déficit hídrico as células de levedura 


Girassol Na ds 10 
Cevada BI 9 


Grupo 2 (família D-l> 
(também identificado 
como das deidrinas) 


Milho DHN1, m, RABI? 
Algodão D-t 1 
A rab idospsis pR A8AT 1 r 
ERD1Q, ERD14 
Gaterostigma pcC 
27-04, pcC 6-19 
Tomateiro pLEA, TÂ514 
Cevada BS, B9, BI 7 
Arroz pRABtêA 
Cenoura pcEP40 


Estrutura variável incluí regiões ricas em 
lisine formadoras de hélice w 
A sequência consenso para o grupo 2 
de deidrinas é EKKGIMDKIKELPG 
O número de vezes que esse consenso 
repete-se por proteína varia 
Frequentemente contém uma região 
poli(serina) 

Frequentemente contém regiões de 
comprimento variável, ricas em 
resíduos polares e Gty ou Ala, e Pro 


Frequentemente localizado junto ao 
citoplasma ou núcleo 
Membros mais ácidos da família estão 
associados á membrana plasmática 
Pode atuar na estabilização de 

macro moléculas sob baixo potencial 
hídrico 


Grupo 3 (família D-7) 


Cevada HVA1 (induzida 
pelo ABA) 

Algodoeiro D-7 
Trigo pMA2005 r 
PMA1949 

Craterostigma ptC3-06 


Uma seqüéncia consenso de 11 
aminoáddos, motivo TAQAÂICEKAXE, 
é repetida na proteína 
Contém hélices a aparentemente 
anfipáticas 
Protema dimérrca 


Plantas transgènicas expressando HVA1 
demonstram acentuada tolerância ao 
déficit hídrico 

D-7 é uma proteína abundante em 
embriões de algodão (concentração 
estimada de 0,25 mM) 

Cada dímero putativo de D-7 pode até 
10 fosfatos inorgânicos e seus contra- 
ions 


Grupo 4 (família D-95) 


Soja D-95 Levemente hidrofóbica 

Craterostigma pcC27-45 Região N-terminal ê predita para 

formar hélices ct-anfipáticas 


Mo tomateiro, um gene que codifica 
uma proteína similar é expresso em 
resposta ao ataque de nemetóide 


Grupo 5 (família D-113) Tomateiro LE25 

Girassol Hads-11 
Algodoeiro D-113 


Membros da família compartilham 
homología da seqüéncia na 
extremidade ísl conservada 
Região N-terminal é predita formar 
hélices u. 

Domínio C-terminal é predito ser uma 
espiral aleatória de comprimento e 
sequência variáveis 
Ala, Gly e Thr sáo abundantes na 
sequência 


liga-se a membranas e/ou proteínas 
para manter a estrutura durante o 
estresse 

Possivelmente funciona no sequestro 
de tons para proteger o metabolismo 
do citosol 

Quando LE25 está expresso em 
levedura, e!e confere tolerância ao 
saí e a congelação 
D-113 e abundante em sementes de 
algodào (acima de 0,3 mM) __ 


■> . nomes das famílias derivam dai proteínas ds semente do algodoeiro oue são mais similares a família 
frjnu.- Bfãy e coly, 2000 


gukaçao da expressão genica de genes regulados por estresse os- 
mótito. 

Os genes responsívos ao estresse são regulados por 
processos ABA-dependentes e ABA-independeotes 

A transcrição gênica é controlada pela interação de proteínas 
reguladoras (fatores de transcrição) com sequências reguladoras 


específicas nos promotores dos genes que ejas regulam f? . 
lo 14 na internet discute estes processos em detalhe). Genes uj É 
rentes, induzidos pelo mesmo sina! ip. ev . desidratação ou 
salinidade), slo controlados por uma rota de sinalização que l^ ul 
d ativação desses fatures de transcrição específicos 

Estudos dos promotores de vários genes induzidos por ” 
tresse têm levado á identificação de sequências de regulação 
dfícas para genes envolvidos em estresses distintos, O getie m i - ■ 
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r rxeinpla contém seqüõncias de DMA que podem ser a lí vidas 
vi estresse osmótico. pelo frio ou por ABA (Yamaguehi-Shino 
^ki è Shinozaki, W4; Stockinger e cols., 1997). 

Ou p rom otores d e genes regu lad os pelo A BA conte m um ele¬ 
mento de sequência de seis nucleotídeos, referido como demento 
de resposta ao ABA (ABRE; do inglês, ABA response ekmnl), que 
provavelmente liga fatores do transcrição envolvidos na ativação 
gênioa regulada pelo ABA (ver Capítulo 23). Os promotores desses 
Lvrtes, que são regulados por estresse osmótico de uma maneira 
4 BA-dependt?nte, contêm um elemento alternativo de sequência 
j c rt ^ulação de nove nudeotídeos, o elemento de resposta á dc- 
ridraiaçãci (DRE; dn inglês, ilcínjdrfíhou tTtponsr ekmnl), rceonhe- 
L 'jJo por um conjunto alternativo de proteínas que regulam n 
transcrição. Assim, os genes regulados por estresses osmóticos 
parecem ser regu lados por rolrjs de transdução de sinais mediadas 
pela ação do ABA (genes ÀBA-dependentes) ou por uma rota de 
transduçao de sinal, ABA-independente, responsiva ao estresses 


osmótico. 

Pelo menos duas rotas de sinalização têm sido implicadas na 
regulação da expressão genica em unta maneira ABA4ndependenie 
í F igu ra 2 5-9 )■ / 'n lorcs ííc I m iisl riça. ii t ra n sac í ona n tes (d e n o m i n a d < )S 
DREB1 e DREB2), que se ligam aos elementos DRE nos promoto¬ 
res de genes respi:insivos ao estresse osmótico, são aparentemente 
ativados por uma cascata de sinalização ABA'independente. Ou¬ 
tros genes ABA-índependentes, responsivos ao estresse osmótico, 
parecem ser controlados diretamente pela assim chamada cascata 
lIv sinalização MAP quinas? de proteínas quinases (discutida em 
detalhe no Capitulo 14 na Internet). Outras mudanças na expres- 
sãci géníea parecem ser mediadas por outros mecanismos, não en¬ 
volvendo DREBs. 

Jista complexidade e "conversa cruzada" (do inglês, cross-tafk) 
encontradas em cascatas de sinalização, exemplificadas aqui pelas 
retasABA-dependenle e ABA-independente, são típicas da sinali- 
Aii;ão eucaríútica, Tal complexidade reflete a riqueza da interação 
enlrv expressão genica e os processos fisiológicos mediadores da 
adaptação ao estresse osmótico. 


estresse e choque térmicos 

A maior parte dos tecidos dé plantas superiores é incapaz de 
sobreviver a uma prolongada exposição a temperaturas acima de 
j® C Células que não estão em crescimento ou tecidos desidratados 
(p. ex. r sementes u pólen) podem sobreviver a temperaturas muito 
j^jais altas do que células hidratadas, vegetativas e em crescimento 
, sbda 25.3). feridos crescendo de modo ativo raramente sobrevi- 
U'm a temperaturas acima de 45 £J C h mns sementes secas e grãos de 
pulen de algumas espécies podem suportar 121TC é 70°C, respecli- 
lamente. Em geral, apenas tis eucarumtes unicelulares podem com- 
p dar seu eido de vida sob temperaturas maiores que 50"C e somente 
03 P r ® car iontes podem se dividir e crescer acima de óCTC. 

Ex pôs]ção b re ve e pe ri õd ic a a estresses té rm ia>s sub leia i.s I re- 
qutntemente induz tolerância a temperaturas letais, um fenômv- 
i^ 1 que recebe a denominação de termo tolerância induzida. Os 
s ^5 ari ’ Smos i e l ue kizm a mediação da termotolerãnda induzida 
■do D ^tibdps mais tarde neste capítulo. Como jã íoi meneipM^ 
hídrico e térmico estão relacionados; as partes aé- 
* a maioria das plantas C : t r C .. com acesso a abundante 
^pnmento hídrico, são mantidos abaixo dc 45T por esfriamento 
porativo; se a água lomar-ge límitante, o esfriamento evapora? 


Exiressf? osmòtka 



Recepioí de sinal 
d e í?suesse osmólico 


ABA-inde pendente 


Fator de 
I ranscrlçãò 
bZIP 


Síntese de 

proteína 

(MYC/MYB) 


DRÍB/CBF 


Expressão gènica alterada 


Tolerância ao estresse osmótico 


MAP 

quina w 

F i 

r 

Expre^ào genica alterada 


FIG U RA 2 5,9 Rí ítas de tran sd uçà i j d e si na is cl < > (.-st resse osme’> i i u t em 
células vegetais. O estresse osmótico é percebido por um receptor ainda 
desconhecido na membrana p]asmática, ativando as rotas Je transduçàn 
de sinais ABA-independvnte e ABA-depvndente. A síntese de proteínas 
partic ípa em u ma d as rotas A BA -d e pendente, envol vend o MYC • M Y B. 

A mta b/.ll 1 A B A-dependente envnlw o reconhecimento de elementos 
ABA-respúnsívos cm promotores de genes Duas rotas ABA- 
independentes, uma envolvendo a cascata de sinalização MAP quinas* e 
a outra envolvendo fatores de transcrição relacionados a DREBP/CBF, 
têm sido também demonstradas (Shinozaki e 'í ,i maguchi-Shinozãki , 
2000), 


ti vo decresce e as temperaturas dos tecidos aumentam. PI nn tuias 
emergentes em solo úmido podem constituir uma exceção a esta 
regra geral Tais plãntulas podem ser expostas a um estresse térmi¬ 
co maior do que aquelas em solos mais secos, porque o solo úmido 
e descoberto é lipicaniente mais escuro e absorve mais radiação 
solar do que o solo mais seco. 

A temperatura foliar alta e o dèfírit hídrico levam ao 
estresse térmko 

Muitas plantas superiores C \M suculentas, como Ovmüiú e 
Svttipirvivuttp estão adaptadas a temperaturas aftas. Elas podem 
Uilerar temperaluras internas de 6Ú a íõ'Q sob condições de radi¬ 
ação solar intensa no verão (ver Tabela 25,3). Por manterem seus 
estõmatos fechados durante o dia, as plantas CAM não podem di¬ 
minuir a sua temperatura pela transpiração. Fm ve/ disse, elas 
dissipam n calor da radiação solar incidente por reemissão de ra¬ 
diação de onda longa (infravermelho) v perda de calor por condu¬ 
ção e convecção (ver Capítulo 9) 

Por outro hido, pLinlas Ci eC^ típicas, nào-irrigadas, contam 
com o esfriamento pela transpiração para redu/n sua temperatura 
foliar. Messas plantas, a temperatura foliar padje rapitlamente su¬ 
bi j 4 a 5"C acima da temperatura ambieiile, sob luz solar pN na 
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próximn ào mekvdia, quando v défttil de água t\o solo pruvoca 
fedmmeib estomático parcial ou quando a umidade relativa .1: 
rt-du/ o potencial de esfriamento evapora Li vo. As consequências 
fisiológicas desses aumentos na temperatura interna serão discuti¬ 
das na próxima seção. 

0> aumentos da temperatura foliar durante o dia podem ser 
pronunciados em plantas de regiões áridas c semi-áridas submeti¬ 
das á seca e à alta irradiAiwia da íuz solar. O estresse térmico é 
também um perigo potencial em casas de vegetação, onde a baixa 
velocidade do ar e a alta umidade reduzem a taxa de esfriamento 
foliar. Um grau moderado de estresse térmico retarda o crescimen¬ 
to de toda a planta. Alguns cultivos irrigados, como o algodoeiro, 
utilizam o esfriamento peja transpiraçao para dissipar o calor No 
algodoeiro irrigado, o acentuado esfriamento pela transpiração está 
associado á produtividades agronômicas maiores (ver Tópico 
25,1 na Internet). 

Sob temperaturas altas, a fotossíntese é inibida antes da 
respiração 

A fotossíntese e a respiração são inibidas sob temperaturas 
altas, mas com o aumento da temperatura as taxas fotossintéticas 
caem antes das laxas respiratórias i Figura 25.10A e B). A tempera¬ 
tura na qual a quantidade de CO : , fixado pela fotossíntJe iguala- 
se à quantidade de CG : liberado por respiração, em um. 
determinado intervalo de tempo, e denominada ponto de com¬ 
pensação da temperatura. 

Sob temperaturas acima do ponto do compensação da tempe¬ 
ratura, a fotossíntese não pode repor o carbono usado como subs¬ 
trato para a respiração. Como consequência, as reservas de 
carboidratos diminuem e os frutos e verduras perdem açúcares. 
Tal desequilíbrio entre fotossíntese e respiração é uma dás princi¬ 
pais razoes do efeito deletério de temperaturas altas. 


TABELA 25.3 

Temperaturas letais para plantas 



Planta 

Temperatura 

Tempo de 

letal (°C) 

exposição 

Nkotiând rusiica (tabaco selvagem) 

40-51 

10 minutos 

'Zuçurbita pepo (abóbora) 

49-51 

10 minutos 

Zea mays (milho) 

49-51 

10 minutos 

Brasstcd napus (colza) 

49-51 

10 minutos 

Cifrus aumnttum (laranja azeda) 

50,5 

15-30 minutos 

Opuntia (cacto) 

> 65 


Semperv/Vum arachnordeum 
(suculenta) 

57-61 

— 

Folhas da batata 

42,5 

1 hora 

Plãntulas de pinheiro e espruce 

54-Is 

5 minutos 

Sementes de Medkago (alfafa) 

120 

30 minutos 

Uva (fruto maduro) 

63 

— 

Fruto do tomateiro 

45 

--- 

P6kn do pinheiro vermelho 

70 

1 hora 

Vários musgos 

ri- 


Hidratados 

42-51 


Desidratados 

85-110 

— 


Fonte' Tabela LI 1. em Levítt, 1980, 


Na mesma planta> o ponto de compensação da temperatura é 
em geral menor para folhas de sombra do que para folhas de sol 
expostas à luz (e ao calor). Taxas de respiração elevadas em relação 
á fotossíntese, sob temperaturas altas, são mais prejudiciais em p[ã n - 
tas Ci do que em plantas C 4 ou CAM, pois as taxas de respiração 
('lo escuro e foto nrespi ração são aumentadas em plantas % sob tem¬ 
peraturas mais altas (ver Capítulo 8 ). 

As plantas adaptadas a temperaturas baixas se aclimatam 
fracamente a temperaturas altas 

A amplitude com que as plantas adaptadas geneticamente a 
uma faixa de temperatura podem se aclimatara uma faixa de tem¬ 
peratura contrastante e ilustrada pela comparação das respostas 
de duas espécies C4: Afripkr Hztarfasfl (armole congelada, família 
Chaiopoiímaíic) e Tidesiromm obltmgifofia (mel doce do Arizona, fa¬ 
mília AriwrffiJftoiceflí), 

A, wbutm c nativa do clima frio da costa norte da Califórnia. 
T. üfifo?j£Ífr/í/i ê nativa do clima muito quente do Vale da Morte, 
Califórnia, e cresce em um regime de temperatura que é letal à 
maioria das espécies vegetais, Quando essas espécies foram sub- 


o 



FIGURA 25.10 líesposti da armole congelada (Atripkx siiHudiM ■■ 
mel doce do Arizona iTíih^tromia ohbugifoím) ao estresse térmico. ’. 
fotossíntese (A) & a respiração (B) foram medidas em folhas lígoch* ■' 
planta, sendo a perda de ions (Q medida em pedaços de tolhas 
submersos em água. No começo do experimento, mediram-se as taxas 
de controle a 3CTC, temperatura nào-prejudicial, Folhas ligadas foram 
então,por 15 minutos, expostas às temperaturas indicadase retomaram 
às condições iniciais de controle, antes que as taxas fossem registradas. 
As sétas indicam as temperaturas limiares para inibição da fotofôintese 
em cada uma das dua-, espécies. A folossintese, 4 respiração e a 
permeabilidade de membrana foram mais sensíveis ao dano pelo calor 
em A Mbulosa do que em 7 'çhUm^ifoíis) No enUnio, nas duas espécie J 
íotossinlLSc foi mais sensível ao estresse iérmico duque qualquer Jo> 
outros dois processos; ela foi total mente inibida sob temperaturas não- 
prejudiciais h respiração (Bjòrkm .111 ecoJs,, 19SÜ), 
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metidas a condições ambientais controladas e suas taxas de eresd- 

nt(J registradas em função da temperatura, T. obfongifolin cres- 
l-ou epcassamente a ló"C. enquanto Á satiulosn alcançou 75% da 

a tJX[1 máxima de crescimento. Por outro lado, a taxa de crescí- 
riicuto de A. sMostt começa a declinar entre 25 e WC e o cresci - 
mento cessa a 43'C temperatura na qual o cresci mento de 7', obkngifttm 
alcançou o máximo (ver Figura 25.I0A) (Bjõrkman e coh, t 1980). 
Oanunenle, tf ma espécie não poderia se aclimatar ã faixa de tem¬ 
peratura da outra. 

A temperatura afta reduz a estabilidade de membrana 

A estabilidade de membranas celulares variadas e importante 
durante o estresse a alta temperatura, assim como o é durante o 
resfriamento e o congelamento. À excessiva fluidez de lipídeos de 
membrana a tempera tufas altas está relacionada à perda de fun- 
çà 0 . Ma espirradeira ÍNeriun: okmicr ), a aclimatação a temperatu¬ 
ras altas está associada a um maior grau de saturação de ácidos 
graxGsem lipídeos de membrana, que torna as membranas menos 
fluidas (Raíson e cols., 1982), 

Sob temperatura altas ocorre uni decréscimo na força dns li- 
güções de hidrogénio e das interações eletrostáticas entre os gru¬ 
pos polares de proteínas na fa.se aquosa da membrana. Assim, as 
temperaturas altas modificam a composição e a estrutura da mem¬ 
brana e podem causar perda de íons (ver Figura 25.1 OC). A ruptu¬ 
ra de membrana também causa a inibição de processos como a 
foEo&síntese e a respiração, que dependem da atividade de trans¬ 
portadores de elétrons e enzimas associados a membranas. 

A fotossíntese éespecial mente sensível è temperatura alta (ver 
Capítulo 9). Em seu estudo com Àiriplex e Tidestromia, Bjõrkman e 
colaboradores (1980) constataram que o transporte de elétrons no 
fotossislema II toi mais sensível à temperatura alta em A. sabubsfí 
adaptada ao frio do que em I obbngifolin adaptada ao calor. Nes¬ 
sas plantas, as enzimas ribulose-l,5-bifosfato carboxilase, NA DP: 
gliceraldeído-3- fosfato desídrogenase e fosfoenolpiruvalo carbo- 
xilase foram menos estáveis sob temperaturas altas em A, sabuíosa 
do que em T. obkiigifolia. 

Entretanto, tais enzimas começaram a desnaturar e a perder 
atividade sob temperaturas nitidamente mais altas do que aquelas 
que a fotossíntesç começou a decair. Tais resultados sugerem que 
os estádios iniciais de prejuízo ã fotossíntese provocado pelo calor 
eslciu mais diretamente relacionados a mudanças nas proprieda¬ 
des de membranas e ao desacoplamento dos mecanismos de trans¬ 
igência de energia nos cloroplastos do que a uma desnaturação 
geral de proteínas. 

Várias adaptações protegem as folhas contra o 
aquecimento excessivo 

Em ambientes com luz solar Intensa e temperaturas altas, as 
P ^ 7 tas evitam o aquecimento excessivo de suas folhas reduzindo 
3 absorção de radiação solar. Essa adaptação é importante em am- 
J entes quentes e ensolarados, nos quais a folha transpirante está 
proximo ao seu limite superior de tolerância h temperatura. Em 
ais condições, qualquer aquecimento adicional oriundo do decrés¬ 
cimo de evaporação de água ou do aumento de absorção de ener* 
£ La pode danificar a folha. 

A resistência ã seca e ao calor depende das mesmas adapta 
Çües». tricomas foliares refleti vos é ceras foliares; enrolamento foli- 
are orientação foliar vertical; folhas pequenas, al temente divididas, 


para minimizar a camada de contato e. assim, maximizar a perda 
convecEíva e condutiva de calor (ver Capítulos 4 e 9). Alguns ar¬ 
bustos de deserto — Encdwfmmsa, família Compositae, por exem¬ 
plo têm folhas dimórficas para evitar o aquecimento excessivo: 
folhas verdes e quase g!abras encontradas no inverno são substi¬ 
tuídas por folhas brancas e pubescentes de verão. 

Sob temperaturas mais altas, as plantas produzem 
proteínas de choque térmico 

Em resposta a elevações repentinas de temperatura de 5 a KTC, 
as plantas produzem um conjunto único de proteínas, identificado 
como proteínas de choque térmico íHSPs; do inglês, JímJ shock 
protmsy A maior parte das HSPs auxilia as células a suportar o 
estresse térmico, funcionando como chaperçinas moleculares* O es- 
trcwe térmico faz com que muitas proteínas, que funcionam como 
enzimas ou componentes estruturais tomem-se estendidas ou mal- 
dobradas, levando, assim, à perda da estrutura eda atividade cn- 
zimãtica. 

Eais proteínas mal dobradas muitas vezes agregam-se e se pre¬ 
cipitam, criando sérios problemas dentro da célula. As HSPs atu¬ 
am como c ha perimas moleculares e servem para alcançar um 
dobra mento correto de proteínas mal dobradas u agregadas para 
evitar a deformação de proteínas, o que facilita o funcionamento 
adeq u a d o de cél u I as s u bm et idas a te m pera tu ra s e k vad a s. 

As proteínas de choque térmico foram descobertas na mosca¬ 
das-frutas {Dwsopiuh metmiogashr) e, desde então, têm sido identi¬ 
ficadas em outros animais, em humanos, bem como em plantas, 
fungos e microrganismos. Quando plãntuias de soja, por exemplo, 
são repentina mente mudadas de 25 para. 40"C (exatamente abaixo 
da temperatura letal ], a síntese do conjunto de niRvAs e proteí¬ 
nas. comumente encontrados na célula, e suprimida, enquanto a 
transcrição e a tradução de um conjunto de 30 a 50 outras proteí¬ 
nas (HSPs) são intensificadas. Novos mRNA transcritos para HSPs 
podem ser detectados três a cinco minutos após o choque térmico 
(Sachs e Ho, 1986). 

Embora as EIS Ps vegetais tenham sido primeiramente identi¬ 
ficadas ém resposta a mudanças bruscas Je temperatura (25 para 
40"C) que raramente manifestam-se na natureza, das são também 
induzidas por elevações mais graduais de temperatura, que são 
representativas do ambiente natural eocorrem em plantas sob con¬ 
dições de campo. Algumas HSPs são encontradas em células nor¬ 
mais, não-estressadas; algumas proteínas essenciais são homólogas 
às HSPs, mas nao aumentam em resposta ao estresse térmico (Vi¬ 
er! ing, 1991), 

As pítintas e a maioria dos outros organismos produzem 
HSPs de tamanhos diferentes, em resposta a aumentos de tem¬ 
peratura (Tabela 25.4). As massas moleculares das HSPs variam 
de 15 a 1 Ü 4 kDa (quiJodáitons) e, com base no tamanho, elas po¬ 
dem ser agrupadas em cinco classes. HSPs diferentes estio loca¬ 
lizadas no núcleo, mitocondrias, cloroplastos, retículo endoplas¬ 
mático e eitosol. Os membros dos grupos l ISPíiü, MSP. u. HS 1 1<J 0 
e HSPIOO atuam como paperones moleculares, envolvendo es¬ 
tabilização ATP-dependeu te e dobra mento de proteínas, além de 
reunião de proteínas olígomérieas, Algumas 115! s auxiliam no 
transporte de polipeptídeos por meio de membranas para o inte¬ 
rior de compartimentos celulares. As HSF9Us estão associadas a 
receptores de hormônios em células a n miais e podem ser neces¬ 
sários para sua ativação, mas não ha informação comparável para 
plantas. 
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A$ f iSTs de baixo peau molcculnr {15 a .10 k Da) são mais nbun- 
dantes em planlas superiores do que em outros organismos, Fn- 
qnantu as plantas contêm cinco a seis classes de HSPs de baixo 
peso molecular, outros euearionles apresentam apenas uma classe 
(Búdiànan e cok, 2000]* As diferentes classes de HSFs de peso 
molecular de 15 a 30 kba (smHSPs) em plantas estão distribuídas 
no dtosdfc cloroplaslos, retículo endopbsm ático é mitOGÔndrias. A 
função dessas pequenas HSFs não ê conhecida. 

As células induzidas à síntese de HSFs mostram desenvolvi¬ 
mento da tolerância térmica c podem tolerar exposição a tempera¬ 
turas que, do contrario, são letais. Algumas HSFs não estão 
reladonadasexclusivamente ao estresse por temperatura alta. Fias 
são também induzidas por estresses ou condições ambientais bem 
diferentes, incluindo déficit hídrico, tratamento por ABA, lesão, 
temperatura baixa e salinidade. Assim, células anteriormente ex¬ 
postas a urn estresse podem se tomar protegidas contra outro es¬ 
tresse. É o caso dos frutos do tomateiro, nos quais o choque térmico 
(4.5 horas a 3B°C) promove acumulação de HSF e protege as célu¬ 
las do resfriamento a 2 !1 C por 21 dias, 

Um fator de transcrição intermedeia a acumulação de HSP 
em resposta ao choque térmico 

Todas as células parecem conter chape ron as moleculares que 
têm expressão constitutiva e funcionam como HSFs. Essas cha¬ 
peio nas são denominadas proteínas cognatas de choque térmi¬ 
co. No entanto, quando as células estão sujeitas a um episódio 
térmico estressante mas não-letal, a síntese de HSFs aumenta dras¬ 
ticamente, enquanto a continuidade da tradução de outras pro¬ 
teínas é bastante diminuída ou cessa. Essa resposta ao choque 
térmico parece ser mediada por um fator de transcrição especifi¬ 
co íHSI ), que atua sobre a transcrição de mRNAs de HSP* 

Na ausência de estresse térmico, o HSF ocorre como mvmò- 
meros, os quais são incapazes de se ligarem ao DMA e de dirigir 
transcrição (Figura 25.11). O estresse faz com que os monõmeros 
HSF associem-se a trirneros, que estão, então, aptos a se ligar a 
elementos específicos na sequência de DNA, identificados como 
elementos de choque térmico CHS Es; do inglês, hml shock eíements), 
Uma vez ligado ao HSF, o trímero HSF é fosforilado e promove a 
transcrição de mRNAs de HSP, Subsequentemente, HSP7Q liga-se 
ao HSF, levando à dissociação do complexo H5F/HSE e o HSF é 
reciclado ã forma HSF monomérica. Desse modo, pela ação de HSF. 
HSFs acumulam-se até se tornarem suficientemente abundantes 


para 4 ligarem ao HSF, levando a cessação da produção demRv.t 
de HSF. 

As HSPs são mediadores da termotolerància 

As condições que induzem tolerância térmica em plantas têm 
uma íntima correspondência com aquelas que induzem a acumu¬ 
lação de HSPs. No entanto, só essa correlação não prova que as 
l-íSFs desempenham um papei essencial na aclimatação ao estre-s- 
se térmico. Experimentos mais conclusivos mostram que a expres¬ 
são de um HSF ativado induz a síntese constitutiva de HSPs e 
aumenta a termotolerància de Ambidopsh. Estudos com indivídu¬ 
os de Arrtfíííírçjsrs contendo uma sequência de DNA anti-senso, que 
reduz a síntese de HSF70, mostraram que o extremo de tempera¬ 
tura alta, sob o quai as plantas poderiam sobreviver, foi reduzido 
em TC comparado com controle, embora plantas mu tantos aes- 
cessem normalmente a temperaturas ótimas (Lee e Schoeífl; 1996)* 

Presumívelmente, a insuficiência para sintetizar a série com¬ 
pleta de HSPs que è normalmente induzida nas plantas levaria a 
u m a perda de term o tole ráncia mui to mais d rãs tica. Ouíros estu¬ 
dos com mu Fintes de Artibidopsk (Hong e Vieriing, 2000) e plantas 
fransgenicas (Queitsch e cob., 2000) demonstram que ao menos 
HSPlÓl ê um componente crítico da termotolerància induzida e 
constitutiva em plantas, 

A adaptação ao estresse térmico é mediada por cálcio 
citosólico 

i- 

E possível que as enzimas participantes de rotas metabólicas 
ofereçam respostas térmicas diferentes e tal termoestabil idade di¬ 
ferencial pode afetar passos específicos no metabolismo, antes que 
as HSPs possam restaurar a atividade por meio da sua capacidade 
molecular de chaperona. Por isso, o estresse térmico pode causar 
mudanças no metabolismo, levando â acumulação de alguns me¬ 
ta bóli tos e a redução de outros. Tais mudanças podem alterar dras¬ 
ticamente a função de rotas metabólicas t conduzir a desequilíbrios 
de difícil correção. 

Além disso, o estresse térmico pode alterar a taxa de reações 
metabólicas que consomem ou produzem prótons; isso peide afe¬ 
tar a atividade de ATPases de bombea mento de prótons, que bom¬ 
beiam prótons do ritosol para o apoplasto ou v ac ú o los (ver Capítulo 
6), Isso provocaria uma acidiíicaçâo do citosol, que causaria per¬ 
turbações metabólicas adicionais durante o estresse As células 


TABELA 25*4 

As cinco classes de proteínas de choque térmico encontradas em plantas 


Classe HSP 

Tamanho (kDa) 

Exemplos (Arabidopsist procariòti cos) 

Localização celular 

HSP1G0 

100-114 

AtHSPlOl í CIpB, ClpA/C 

Citosol, mítocòndrias, doropJastos 

HSP9Q 

80 94 

AIHSP90 / HtpG 

Citosol, retículo endoplasmático 

HSP70 

69-71 

AtHSP70 / DnaK 

Citosol/núcÍÉO, mitocôndrias. dorop fastos 

HSP60 

57-60 

AtTCP-1 ( GroEL, GroES 

Mitocôndnas, doroplastos 

smHSP 

15-30 

Vários AtHSP22j AiHSP20, AtHSP18>2, 
AtHSPl7.6 / IBPA/B 

Citosol. mitocõndrias, do ro pias tos, retículo 
endoplasmátíco 


Fonte: Boston e cols., 1996. 
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FIGURA 25.11 O delo do fator de choque térmico (HSF) ativa a síntese de mRNAs de proteína de choque térmico, Em células 
náo-rttresHdas, HSf ocorre normatmente no estado numomérico (U associado a proteínas HSP7tf. Mu começo de um episódio 
de estresse térmico, HSP7Ü dissocia-se de HSF que subsequentemente trimeríza (2), Trímeros ativos ligam-se aos elementos de 
choque térmico (H5E), nos genes promotores de proteína de choque térmico fHSP), ativando a transcrição de mRMAs de HSP, 
levando ã tradução de HSPs, entre as quais estão HSP70 (4). Os trímeros HSF associados ao HSE são fosforilados (5), facilitando a 
ligação lie HSP70 aos trímeros fosfori lados (6). O complexo trímero HSP7Í1 (7) dissocia-se do HSF. separa-se e destosforita em 
numõmerns HSF (K), que após se liga ã H5P. reformando o complexo estacionário HSF70/HSF íBray e cols 2001). 


podem ter mecanismos de aclimatação metabólica que melhoram 
estes efeitos de estresse térmico sobre o metabolismo. 

Uma das aclimatações metabólicas ao estresse térmico éa acu¬ 
mulação do ácido y-aminobutíríco (GABA), um aminoacido não- 
protéico. Durante episódios de estresse térmico, o GABA 
acumula-se em níveis seis a 10 vezes mais altos do que em plantas 
nau-estressadas, O GABA é sintetizado a partir do aminoacido U- 
glutamato, em uma reação única catalisada puta enzima glutama- 
lo descarboxilase (GAD), que é uma das várias enzimas cuja 
atividade é modulada péla üThirwhrtiwj, uma proteína de regulação 
ativada pelo cálcio (para detalhes sobre o modo de ação da calniu- 
du % ver Capitulo 14 na Internet). 

A calmodulína ativa a GAD (Figura 25.12) e aumenta a taxa 
e biossíntese de CABA (Snedden ecok, 1993), Hm plantas trans- 
^vnicas expressando a equorina, uma proteína sensível ao cálcio, 
\ m s ^ n verificado que o estresse por temperatura alta eleva os 
níveis citosólicos de cálcio e que çsses aumentos levam à ativação 
GAD mediada pela calmoâilina e a acumulação do GABA, 
Embora o GABA seja uma molécula sinalizadora importante 
1111 teddo cerebral de mamíferos, não há evidencia de que ele fun- 
Cíone como uma molécula sinalizadora em plantas. As possíveis 

unções do GABA na resistência ao estresse térmico estão sendo 
investigadas, 


RESFRIAMENTO E CONGELAMENTO 

As temperaturas de resfriamento são demasiado baixas pira 
o crescimento normal, mas não suhcicntemente baixas para a !or- 
mação de gelo. As espécies tropicais e subtropicais são tipicamen¬ 
te suscetíveis ao dano por resfriamento. Entre os cultivos agrícolas, 
o milho, o feijoeiro, o arroz, o tomateiro, o pepino, a batata-doce e 
o algodoeiro são sensíveis ao resfriamento. Ptmifhra, Cokuaeüo- 
xiniú constituem exemplos de plantas ornamentais suscetíveis. 

Quando plantas crescendo a temperaturas rela ti va mente al¬ 
tas (25 a 35'O são estriadas a 1(1 até 15 "C, ocorre dano por resfria¬ 
mento; o crescimento toma-se mais lento, surgem descoloração 
ou lesões nas folhas e a folhagem dá o impressão de estar enchar¬ 
cada, como se fosse embebida em água por longo tempo. Se as 
raízes sofrerem resfriamento, â planta pode murchar, 

As espécies geral monte sensíveis ao resfriamento pod em mes¬ 
tra r va rí ação apreciável em sua resposta a tais tempera luras. A adap¬ 
tação genética a temperaturas baixas associada ã grande altitude 
desenvolve resistência ao resfriamento (Figura 25.13). Alem disso, 
a resistência muitas vezos aumenta, se as plantas lurem primeira- 
menle aclimatadas por exposição a temperaturas baixas, mas não- 
daniíicadüras* Assim, o dano por resfriamento pode sei 
minimizado, se a exposição for lenta e gradual. A exposição n. peri 
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FlGUfiA 25.12 0 estresse térmico causa uma redução no pM ritosòlico, cujo norma] é ievemente alcalino, provavelmente 
por inibição de AT Passes de bombea mento de prótons e pirofosfatases, que bombeiam prótons pela membrana p [asmática ou 
para o vacúolo. AdíctónaLmente, o estresse térmico produz uma mudança na honieiistase do cálcio dentro da célula, ao afetar o 
influxo de cálcio para o cítosol pela membrana p] asm ática ou Jl- canais vacuolares de cálcio ou por ação sobre o eíluxo de 
ATPases ou co-transpurtadores de prótons. Esse aumento no cálcio citosólico leva h ativação de calmodulina (GaM), que se 
liga ao glutamato carboxilase (GAD), convertendo-o da forma inativa na ativa. A conversão de glutã ma to em ácido 
7-aminobulírico (GABA) ê, então, realizada, consumindo prótons no processo e mediando um aumento no pí l citosólko. 

CAXl e CAX2 são proteínas de transporte, AC A: Ca :+ AT Pase. 


tma a temperaturas em turno de Í.LC, denominada choijue a frio, 
aumenta bastante as chances de dano. 

( *^ano P or congelamento, por outro lado, ocorre a tempera¬ 
turas abaixo do ponto de congelamento da água, A indução total 
de tolerância ao congelamento, como com o resfriamento, exige 
uni período de aclimatação a temperaturas baixas. 

Nia discussão que segue, serão examinados como o dano por 
resfriamento altera as propriedades de membranas, como os eris- 
lais de gelo danificam células e tecidos, bem como o ABA, a ex¬ 
pressão genica e a síntese protéica funcionam como mediadores 
da aclimatação ao congelamento. 

As propriedades das membranas alteram-se em resposta 
ao dano por resfriamento 

Ás folhas de plantas danificadas por resfriamento mostram 
inibição da fotos&íhtese, Iransheação mais lenta de carboidratos, 
i.i-as respiratórias mais baixas, inibição de síntese proteica c au¬ 
mento da degradação de proteínas existentes. Todas essas rcspos' 
las parecem depender de um mecanismo primário comum, 
r,uv<jKviiilú pui Lm li j íunçãudf' membrana durante n ivsírimncnto. 


Os solutos liberadas pelas folhas de Passiflorti mali/ormis, sen¬ 
sível ao resfriamento, por exemplo, flutuam sobre a água a ú'C 
mas não os das folhas de Passiflom comúca (maracujá), resistente 
ao resf ri a mento. A perda de solutos para a água reflete dano a mem¬ 
brana plasmática e possivelmente também ao tonopJasto. A inibi¬ 
ção da fotossíntese e da respiração, por seu turno, resulta cm danos 
às membranas de doroplastos o rnitocondnas. 

Por que as membranas são afetadas pelo resfriamento? As 
membranas vegetais consistem de uma bícamada (ipMca entiv- 
meada com proteínas c esteróis (veja Capítulos 1 e II). As própria 
dad es física s dos J ípídeos têm grande jíi fl uêndas sob re as a t i v id a d es 
das proteínas integrais de membrana, incluindo H *-ATPases, Irans- 
portadores e proteínas formadoras de canais que regulam o Irans' 
porte de íons e outros solutos (ver Capítulo 6L assim come o 
transporte de enzimas das quais depende u metabolismo. 

Èm plantas sensíveis ao resfriamento, os tipídeos na bicama* 
da têm uma percentagem alta de cadeias de áridos graxas satura¬ 
dos e as membranas com essa composição tendem a se solidxftoar 
em um estado semicristalino a uma temperatura bem superior a 
zero t , Lembrar de que ácidos graxos saturados que não têm lig í]r 
çues duplas e lipídeos contendo ácidas graxas ínm.s- mono-não--^" 
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FIGURA 25.13 Sobrevivência à lempuralura bíiax.s, de plántulas de 
populações diíereníes dé tomateiro, coletadas em altitudes diversas na 
América do Sul. As sementes foram colhidas do tomateiro selvagem 
íJjtfd/tfrtroiw iiir^utum) e germinaram na mesma casa de vegetação, com 
temperatura entre IS e 25 C. Todas as plántulas foram, então, 
su mel idas ao resfriamento por sete dias a 0'C e depois mantidas por 
igual período em um ambiente quente, após o que o número de 
sobreviventes foi contado. As plántulas de sementes coletadas cm 
altitudes grandes mostraram maior resistência ao resfriamento (choque 
a íriii) Jo que aquelas de sementes provenientes de altitudes mais baixas 
(Pattcrson ecols., 1 Q 7S] 


lurados solidificam a temperaturas mais altas do que o fazem as 
membranas compostas de lipídeos que contém ácidos graxos não- 
saturados. 

Como as membranas tomam-se menos fluidas, seus compo¬ 
nentes proteicos podem não mais funcionar normal mente. O re¬ 
sultado é a inibição da atividade da H-ATP$se, do transporte de 
solutos para dentro e para fora de células, da transduçao de ener¬ 


gia (ver Capítulos 7 e 11) e do metabolismo dependente de enzi¬ 
mas. Atem disso, as folhas sensíveis ao resfriamento, expostas a 
altos fluxos de fótons e .i temperaturas de resfriamento, são fotoi- 
nihídas (ver Capítulo /), provocando dano agudo ao mecanismo 
fotos&iniética 

Os lipídeos de membranas de plantas resistentes ao resfria¬ 
mento frequentemente tém uma proporção maior de ácidos gra- 
xos nâo-saturados do que aqueles de plantas sensíveis ao 
resfriamento (Tabela: 255); durante a aclimatação a temperaturas 
baixas aumenta a atividade de enzimas dessa tu rases e a propor- 
■ de lipídeos não-saturados eleva-se (Williams e cols., 1988; Fal¬ 
ta g cols., 1993). Essa modificação diminui a temperatura ã qual os 
lipídeos da membrana começam urna gradual mudança de fase de 
fluido para se mi-crísta li no e permite ás membranas permanecer 
fluidas sob temperaturas mais baixas Desse modo, a dessaturação 
de ácidos graxos fornece alguma proteção contra dano causado 
pelo resfriamento. 

A importância de lipídeos de membrana á tolerância de tem¬ 
peraturas baixas tem sidt*demonstrada por meio de trabalho com 
plantas mutantes e írarsgênicas. Messe caso, n atividade de enzi¬ 
mas particulares leva a uma mudança específica na composição 
lipídica da membrana, independente de aclimatação â temperatu¬ 
ra baixa. Amhidapsis, por exemplo, foi transformada com um gene 
de Ewiierichia colit que elevou a proporção de lipídeos de membra¬ 
na de alto ponto de fusão (saturados). Esse gene aumentou bastan¬ 
te a sensibilidade ao resfriamento das plantas modificadas. 

De modo semelhante, os mutantes tafri de Imbíííopsfs aumen¬ 
taram os níveis de ácidos graxos saturados, parti cu larmeníe 16:0 
(ver Tabelas 11.3,11.4 e 25.5). Durante um período de três a quatro 
semanas sob temperaturas de resfriamento, a íotossíntese e o cres¬ 
cimento foram gradual mente inibidos; exposição á temperatura 
de resfriamento, por fim, destruiu os doro pias tos desse mutante. 
Sob temperaturas de não-resfriamento, os mutantes cresceram tão 
bem quanto os controles do tipo selvagem (Wtt e cols., 1997). (Exem¬ 
plos adicionais de modificações são encontrados no Tqpico 25.2 
na Internet). 


TABELA 2 S.S 

Composição de ácidos graxos de mitocòndrias isoladas de espécies resistentes e sensíveis ao resfriamento 


Ácid os graxos 
principais* 


Palmítico (16:0) 

Esteárico (18:0) 
Olêico (18:0) 
LinotÉtco ( 18 : 2 ) 
Linolénicü (183) 


Ftazão de ácidos graxos 
não-saturados para 
saturados 


Peso percentual do conteúdo total de ácidos graxos 


■o 


o numero de átomos de carbono na cadeia do atido grasç e o numero de ligações dupfdi sáo mostrados entre parêntese 
f onle; Lyoni & toh., 1964 


Espécies resistentes ao resfriamento 

Espécies sensíveis ao resfriamento 

Gema de 
couve-flor 

Raiz de 
nabo 

Parte aérea 
da ervilha 

Parte aérea 
do feijoeiro 

Batata- 
doce 

Parte aérea 
de milho 

21,3 

19,0 

12,8 

24,0 

24,9 

28,3 

1,9 

U 

2,9 

2,2 

2.6 

1,6 

7,0 

12,2 

3,1 

3,8 

0,6 

4,6 

16,4 

20,6 

61,9 

43,6 

50,8 

54.6 

49,4 

44,9 

13,2 

24,3 

10,6 

6,8 

3,2 

3.9 

3,8 

2,8 

1,7 

2,1 
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A formação de cristais de gelo e a desidratação do 
protoplasto matam as células 

A capacidade do lolcrar temperaturas de congelamento, sob 
condições naturais, varia bastante entre os tecidos. Sementes, ou- 
lios tecidos jvirn.i Imente desidratados e esporos de fungos podem 
ser mantidos inddmidamente a temperaturas próximas ao zero 
absoluto ((3 K ou -273"G, indicando que essas temperaturas muito 
baixas não são intrinsecamente prejudiciais. 

Células vegeta ti vas tolalmente hidratadas podem também re¬ 
ter a viabilidade, se elas forem esfriadas muito rápido, para evitar 
a formação de cristais degelo grandes e de crescimento Sento, que 
poderiam perfurar e destruir estruturas subcelutares. Os cristais 
de gelo que se formam durante congelamento muito rápido são 
demasiado pequenos para provocar dano. Inversamente, é neces¬ 
sário o rápido aquecimento de tecido congelado, para evitara trans¬ 
formação de pequenos cristais de gelo em cristais de tamanhos 
que possam causar dano ou para evitar a perda de vapor de agua 
por sublimação, pois ambos ocorrem sob temperaturas intermedi¬ 
árias f-lOO a-10T). 

Sob condições naturais, o esfriamento de órgãos intactos e 
mu Itkelu lares nunca é sufi d entemente rápido para se restringir, 
em células total mente hidratadas, apenas a formação de cristais de 
gelo pequenos e inofensivos, 0 gelo geralmente forma-se primeiro 
dentro de espaços interceto lares e nos vasos, ao longo dos quais 
ele pode se propagar rapidamente Essa formação de gelo não é 
letal as plantas vigorosas e o tecido se refaz por completo, uma vez 
aquecido. \ r o entanto, quando as plantas são expostas a tempera¬ 
turas de congelamento por um período extenso, o crescimento de 
cristais de gelo extracdu lares provoca um movimento de água lí¬ 
quida do protoplasto para o gelo extra celular, causando desidrata¬ 
ção excessiva (para uma descrição detalhada deste processo, ver o 
Tópico 25.3 na Internet], 

Durante " congelamento rápido, o protoplasto, incluindo o 
vacúolo, refrigera, ou seja, a água celular permanece liquida, mes¬ 
mo sob temperaturas vários graus abaixo do ponto teórico de con¬ 
gela mento. Muitas centenas de moléculas são necessárias para 
começar a se formar um crista] de gelo. 0 processo pelo qual essa 
quantidade de moléculas de água começa m a formar um cristal de 
gele estável é denominado nucleação de gelo e ele deponde muito 
das propriedades das superfícies envolv idas Alguns pulissacarí- 
depS e proteínas grandes facilitam a formação de cristal de gelo e 
são chamados de nudeadores de gelo. 

Al gu ma s p ro tem as çfc nudeaçã t > cl e gel o p rod u z id as por bac¬ 
térias parecem facilitar esse processo, por intermédio do alinha- 
mento de moléculas de água ao longo de repetidos domínios dc j 
aminoácidos dentro da proteína. Em células vegetais, os cristais de 
gelo começam a crescer a partir de nucleadores de gelo endóge¬ 
nos; os cristais de gelo intracelulares resultantes, relativamente 
grandes, provocam dano extensivo a célula e sao, via, de regra, 
letaís, 

A limtíaçáo da formação de gelo contribui para a 
tolerância ao congelamento 

Diversas proteínas vegetais especializadas podem auxiliar a 
limitar o crescimento de cristais de gelo, por meio de um mecariis- 
mu nào-coligalivu, isto é, um efeito que não depende do abaixa- 
menío dp ponto de congelamento da água pela presença de solutos, 
lá is são induzidas por temperaturas bai¬ 


xas, as quais se ligam ás superfícies de cristais de gelo. a fim de 
i v iiar ou retardar o seu crescimento ulterior. 

Em folhas de centeio, as proteínas anticongelamento estão ]<y 
calizadas nas células epidérmicas e em células que delimitam qj 
espaços intercelulanas, onde elas podem inibir o crescimento de 
gelo exEraceltilar. As plantas e os animais podem utilizar mecanis¬ 
mos similares para limitar cristais degelo; um gene induzivel p e | 0 
frio, identificado em AnibhiojW, tem DMA homólogo a um gene 
que codifica a proteína ti congela mento em peixes. As proteínas 
anfícongelamentosãp discutidas com mais detalhes posteríormente 
neste capítulo. 

Os açúcares e algumas das proteínas induzidas pelo frio são 
suspeitos de terem efeitos crioprotJores (crio - frio); eles estabili¬ 
zam proteínas e membranas durante a desidratação induzida por 
temperatura baixa. Mo trigo de inverno, quanto maior a concen¬ 
tração de sacarose, tanto maior também a tolerância ao congela¬ 
mento. A sacarose predomina entre os açúcares solúveis associados 
com a tolerância ao congelamento, que funcionam de uma manei¬ 
ra coliga ti va, mas, em algumas espécies, a rafinose, os fmtanos/o 
sorbitol ou o manitol cumprem a mesma função. 

Durante a aclimatação ao frio de cereais de inverno, os açúca¬ 
res solúveis acumulam-se nas paredes celulares, onde podem res¬ 
tringir o crescimento de gelo. Uma glico proteína cri o protetora foi 
isolada das folhas de repolho ffímsso n/enuw) aclimatada ao frio. 
In vifro, a proteína protege lilacóides isolados, de espinafre iSpinti- 
cin ohoceac) nâo^aclimatado, contra o dano do congelamento eda 
descongelamento. 

Algumas plantas lenhosas podem se aclimatar a 
temperaturas muito baixas 

Em estado dormente, algumas plantas lenhosas são extrema¬ 
mente resistentes a temperaturas baixas A resistência é determi¬ 
nada, em parte, por aclimatação prévia ao frio, mas a genética 
desempenha um papel importante na determinação do grau de 
tolerância a temperaturas baixas. Espécies nativas de Prunus (cere¬ 
jeira, ameixeíra, entre outras) de climas mais frios do norte da Amé¬ 
rica do Norte, após aclimatação, apresentam maior fortalecimento 
dc> que aquelas de climas mais amenos. Quando testadas juntas nu 
laboratório, as espécies com distribuição geográfica mais ao norte 
mostraram maior capacidade de evitar formação de gelo intrace¬ 
lular, destacando as diferenças genéticas (Burke e Stusluiofí, 1 L b 1J i. 

Sob condições naturais, as espécies lenhosas adímatam-se ao 
frio em dois estádios distintos (Weíser, 1970): 

1. No primeiro estádio, o fortalecimento é induzida no começo 
do outono, por meio de exposição a dias curtas e temperatu- 
ras de resfriamento não-congeJantes; esta combinação cessa o 
crescimento. Um fator dífusível que promove aclimatação 
(provavelmente ABA) move-se no floema das folhas para ^ 
caules hiberna ntes e pode ser responsável pelas mudança> 
Durante esse período, as espécies lenhosas também retiram 
água dos vasos, evitando, assim, a ruptura do caule em res* 
posta á expansão da água durante o congelamcnh< subsequen¬ 
te, As células neste primeiro estádio de aclimatação podem 
sobreviver a temperaturas bem abaixo de tTC, mas elas nau 
es tão tota Imen te fo rte leç ida s, 

2. Mo segundo estádio, o estímulo é *i exposição diivta ao com 
gelamento, um lator translocável desconhecido pedeconfenr 
o fortalecimento resultante de exposição ao congelamento 
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Quando to la Imente fortalecidas, as células podem tolerar ex¬ 
posição a temperaturas de -50 a -1ÜM"C. 

A resístèncía a temperaturas de congelamento envolve 
5 L/pe resfria mento e desidratação lenta 

ji nl muitas espécies das flores las lati foliadas do sudeste do 
Q ntl( j ( i e j^tedos ■ Fstados Unidos, a aclimatação ao congelam en- 
toénvolve a supressão da formação de cristal de gelo a temperatu¬ 
ras hem abaixo do ponto teórico de congelamento (para detalhes, 
verTópico 25.3 na Internet), Este mpeifàffiamMo pmftmdo é ob¬ 
servado em espécies como o carvalho, o olmeiro, n bordo, a faia, o 
irei xo, a nogueira, a nogueira-a marga, a roseira, o rododendro, a 
macieira, a pereira, o pessegueiro e a ameixeira íBurke e Stushnoff, 
pj/9j. O superesíriamento profundo também ocorre cm tecidos de 
üiules e folhas de espécies arbóreas, tais como o esprute de Engel- 
rn.inii iPicca aplnnmnii} e O abeto s ubai pi no (AtoVs IfàiQCâtpn) cres¬ 
cendo nas Mõbtanhas Rochosas do Colorado. 

A re s is lénci a a< a cofi go 1 a m e n U > é ra pida mente cri f ra q ueci d a, 
uma vez retomado o crescimento na primavera (Becvvar e cais., 
]%]) Os tecidos caulinares do abeto subalpino, que sofrem supe- 
resfriamento profundo e permanecem viáveis abaixo de -35"C em 
maio, perdem a capacidade de suprimir a formação de gelo em 
junhov podem morrera -HFC 

As células podem superesfriar somente em tomo de -4Ü"C, 
temperatura á qual o gelo se forma espontaneamente. A formação 
espontânea de gelo estabelece o limite inferior de tempmiiurú no qual 
muitas espécies alpinas c subártlcas que experimentam superes- 
fria mento profundo podem sobreviver Ela também explica por¬ 
que a altitude do limite das árvores em altitudes de montanha está 
na isoterma mínima de -4GX ou próximo disso. 

O protoplasto suprime a nudeação de gelo, quando sofre su¬ 
peres friamen to profundo. Além disso, a parede celular atua como 
uma barreira ao crescimento de gelo dos espaços in te rcelu lares para 
dentro da parede e á perda de água líquida do protoplasto para o 
ge 1 1 j extra celu la r, q u e é aci ona da po rum in g reme gra d i en te d e p r es- 
são de vapor (Wisnievvski e A ror a, 1993). 

Muitas gemas florais (p. ex,, videira, vac mio,pessegueiro, aza- 
Icia e comiso) sobrevivem o inverno por superes fria mento pro¬ 
fundo, c sérias perdas económicas, particularmentcdo pessegueiro, 
pulem resultar do declínio da tolerância ao congelamento das ge¬ 
mas florais na primaveril. As células, entai \ não mais superesfriam 
ens crista is de gel o que se formam extracelularmente nas escamas 
diis gemas retiram água do meristema apical, matando o ápice flo¬ 
ra! por desidratação. 

As gemas florais da macieira e da pereira, as gemas vegetati- 
vas de todas as árvores frutíferas temperadas e as células vivas na 
sua casca nao superesfriam, mas elas resistem à desidratação du- 
r^iuiva formação do gelo extra celular. A resistência a desidratação 
triular é alta mente desenvolvida em espécies lenhosas que estão 
submetidas á temperatura média mínima anual abaixo de 
particularmente aquelas encontradas no norte do Canadá, Alasca, 
norte da Europa e Ásia. 

A lormação de gelo começa entre -3 a -5 L, C nos espaços in- 
crcelulares, onde os cristais continuam a crescer, supridos pela 
l|J tjr-:jda gradual de água do protoplasto, que permanece não- 
cungelnda. A resistência a temperaturas de congelamento depen- 
i a capacidade dos espaços exlracelutarus de acomodar o 
vi» urne de cristais de gelo em crescimento e da capacidade do 
protoplasto de suportar o desidratação. 


Esta restrição da formação de cristal de gelo aos espaços ex- 
tra célula res, atom pa n I ia da pel a d esi d ra t açã o g ra d uai d o pn itopl a s- 
to, pode explicor porque algumas espécies lenhosas resistentes ao 
congelamento são também resistentes ao déficit hídrico durante a 
estação de crescimento. Espécies dé salseiro (£í?/ix), bétula-branca 
(Echdíí papyrifeml faia-preta [Populus (mutloides), cerejeira (Pru- 
rtwf pensykmica), cerejeira silvestre (Prurrirs virpnmâ) c pinheiro 
fPí/íU!í con torta), por exemplo, toleram temperaturas muito baixas, 
restringindo a formação de cristais de gelo aos espaços extracelu- 
larcs. Porem, a aquisição de resistência depende do esfriamento 
lento e da formação gradual de gelo extracelular e desidratação do 
protoplasto A exposição repentina a temperaturas muito baixas 
antes de aclimatação total causa congelamento intracelular e mor¬ 
te celular. 

Algumas bactérias que vivem sobre superfícies foliares 
aumentam o dano pela geada 

Quando íolhas são submetidas a temperaturas de -3 a -5"C, a 
formação de cristais de gelo sobre a superfície (geada) é acelerada 
por certas bactérias, tais como FVítffo/mwfls syniigjii' v Enpwitt her- 
bküh T, que natural mente habitam a superfície foliar e agem como 
micicadores de gelo. Quando inoculadas artifidalmente com cul¬ 
turas dessas bactérias, as folhas de espécies sensíveis á geada con¬ 
gelam a temperaturas mais altas que as folhas que estão livres de 
bactérias (Lindow e ccls.. 1982) O gelo da superfície rapidamente 
se expande para os espaços in tercei u tares dentro da folha, levando 
á desidratação celular. 

Cepas de bactérias podem ser geneticamente modificadas, de 
modú que elas perdem as suas características de nudeação de gelo. 
tais cepas têm sido usadas comercial mente em pulverizações folia¬ 
res de cultivos de importância agronômica sensíveis h geada, como 
o morangueiro, para competir com cepas nativas de bactérias e, as¬ 
sim, minimizar o número de pontos potenciais de nudeação de gelo 

O ABA e a síntese protéica estão envolvidos na 
aclimatação ao congelamento 

Em plántuJas de alfafa i Àfohoççrt cativa L), a tolerância ao con¬ 
gelamento a -IÜ "C é bastante beneficiada pela exposição prévia ao 
frio í-f C) ou por tratamento com ABA exógeno sem exposição ao 
frio. Esses tratamentos provocam mudanças no padrão de proteo 
nas rucém-smtetizadas, que podem ser decompostas em géis bidi¬ 
mensionais. Algumas das alterações são únicas para o tratamento 
específico (frio ou ABA), mas algumas das prol emas recém-sinteti¬ 
zadas induzidas pelo frio parecem iguais àquelas induzidas peie 
ABA (ver Capítulo 23) ou por déficit hídrico moderada 

A síntese proteica é necessária para o desenvolvimento do to¬ 
lerância ao congelamento e várias proteínas diferentes se acumu¬ 
lam durante a aclimatação ao frio, como resultado de mudanças 
na expressão genica (Guy, IW). O isolamento dos genes para tais 
proteínas revela que várias das proteínas induzidas por tempera¬ 
tura baixa compartilham homologia com a família de proteínas 
RAE/LEA/DHN (responsiva ao ABA, abundante no embrião tar¬ 
dio e d esi J ri na, respectiva mente). Corno foi descrito na seção So¬ 
bre regulação génica por estresse osmotico, essas pifo temas 
acumulam-se em tecidos expostos a estresses diU rentes, LaJ amm 
o estresse osmõtíco. Suas funções estão sendo pesquisadas, 

O ABA parece ter um papel na indução de tolerância ao con¬ 
gelamento. O trigo de inverno, o centeio, o espiiuíre e AwM';» 
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Capítulo 25 


ihiiímti são c||récie& tolerantes ao frio, que, quando fortalecidas 
por escassez de água, sua tolerância ao congelamento l ambem au¬ 
menta. Fssa tolerância ao congelamento é aumentada, sob tempe¬ 
raturas que não são de aclimatação, por déficit hídrico moderado 
ou a temperatura baixai que elevam as concentrações do ABA en¬ 
dógeno cm folhas. 

As plantas desenvolvem tolerância ao congelamento sob tem¬ 
peraturas que irão promovem a aclimatação, quando tratadas corri 
ABA exógeno. Muitos dos genes ou proteínas expressos a tempe¬ 
raturas baixas ou sob déficit hídrico sao também induziveis pelo 
ABA sob condições de não-aclimatação. Estas descobertas supor- 
tam um papel do ABA ha tolerância ao congelamento, 

Os mutantes d eÀmbiâopsh insensíveis ao ABA (rifor-J) ou defi¬ 
cientes em ABA (aíw?) são incapazes de suportar aclimatação de 
baixa temperatura para congelamento. Apenas em (ibah no entan¬ 
to, a exposição ao ABA recupera a capacidade de desenvolver tole¬ 
rância ao congelamento (Mantyla e cok, 1995), Por outro lado, 
nem todos os genes induzidos por temperatura baixa são depen¬ 
dentes do ABA e ainda não esta claro se a expressão de genes indu¬ 
zidos pelo ABA é critica para o desenvolvimento integral da 
tolerância ao congelamento. As pesquisas sobre a tolerância de 
coroas do centeio ao congelamento, por exemplo, têm mostrado 
que a temperatura letal para 5rr„ delas { LT^J ê -2 a -5"C para con¬ 
troles crescendo a 23"'C, -8 fl C para coroas tratadas com ABA e - 
IpC após aclimatação a 2 Í! C. 

O ABA clara mente exógeno não pode conferir a mesma acli¬ 
matação ao congelamento obtida pela exposição a temperaturas 
baixas. Culturas de células de fíiwmrs wermis mostram uma indu¬ 
ção mais drástica de tolerância ao congelamento, quando tratadas 
com ABA: enquanto os controles crescendo a 25T podem sobre vi- 
ver a -9"C r sete dias de exposição ao ABA melhoraram a tolerância 
ao congelamento para -4CTC (Custa e cois., 1996). 

Tipicamente, é exigido um mínimo de vários dias de exposi¬ 
ção a temperaturas baixas para a resistência ao congelamento ser 
total mente induzida. A batata exige 15 dias de exposição ao frio. 
Por outro lado, quando reaqueddas, as plantas perdem rapida¬ 
mente sua tolerância ao congelamento; elas podem se tomar sus¬ 
cetíveis ao congelamento no va mente em 24 horas. 

A necessidade de temperaturas baixas para induzir aclimata¬ 
ção ao resfriamento ou congelamento e a rápida perda de aclima¬ 
tação sob aquecimento explicam a suscetibilidade de plantas no 
sul dos Estados Unidos (e zonas climáticas similares com invernos 
altamente variáveis) a extremos de temperatura nos. meses de in¬ 
verno, quando a temperatura do ar pode cair de 20 a 25 L> C para 
menos de 0"C em poucas horas. 

Numerosos genes são induzidos durante a aclimatação ao 
frio 

A expressão de certos genes e a síntese de proteínas específi¬ 
cas são comuns tanto no estresse pelo calor quanto pelo íríu, mas 
alguns aspectos da expressão genica induzí vel pelo frio diferem 
daqueles produzidos pelo estresse por calor (Thomashow, 2001), 
Enquanto durante os episódios de frio a síntese de proteínas de 
manutenção" (proteínas produzidas na ausência de estresse) não 
e substancial mente modificada, durante o estresse por calor a sín¬ 
tese de proteína de manutenção é essencial mente cessada, 

Por outro bdo, a síntese de várias proteínas de choque térmi¬ 
co que podem atuar como chaperonas moleculares ê total mente 
regulada sob estresse pelo frio, da mesma maneira como o é du¬ 


rante o estresse por calor. Isto sugere que a desestabilização de 
proteínas acompanha tanto o estresse por calor quanto pelo frio e 
que mecanismos para estabilização da estrutura proteica durante 
episódios de calor e frio são importantes para a sobrevivência. 

Uma outra classe importante de proteínas cuja expressar, é 
totalmente regulada por estresse pelo frio está representada pelas 
proteínas anticongelamento. Tms proteínas foram descobertas em 
peixes que vivem em água sob o gelo das calotas polares. Confor¬ 
me já discutido, essas proteínas têm a capacidade de inibir o cres¬ 
cimento de cristais de gelo de urna maneira não-çoligativa, 
evitando, assim, danos sob temperaturas de congelamento inter¬ 
mediárias. As proteínas antkongelamento conferem as soluças 
aquosas a propriedade de histeresc térmica (a transição do líquido 
para o sólido é promovida a uma temperatura mais baixa do que a 
transição do sólido para o líquido), de modo que às vezes elas são 
identificadas como proteínas da hisferese térmica (TH Ps; do in¬ 
glês, tliermnl kysteresi* pwteius ), 

Em monocotíledôneas resistentes ao inverno, têm sido desco¬ 
bertos vários tipos de proteínas nn tico ngel a mento, induzidas pelo 
frio. Quando os genes específicos codificadores dessas proteínas 
foram d ona dos e sequen ciados, descobriu-se que todas as proteí¬ 
nas anti congela mento pertencem a classe das endoquitínases e en- 
doglucanases, que são induzidas por infecção de patógenos 
diferentes. Tais proteínas, denominadas proteínas relacionadas a 
patogênese (PR), sâo consideradas protetoras de plantas contra 
patógenos. Assim, parece que, pelo menos em moncotíledõneas, o 
papel duplo dessas proteínas, relacionado ao andcongelamento e 
à patogênese, seria de proteção das células contra o estresse pelo 
frio e o ataque de patógenos. 

Proteínas de um outro grupo, associadas ao estresse osrnótico 
(ver a discussão anterior neste capítulo), são também totalmente 
reguladas durante o estresse pelo frio. O grupo inclui proteínas 
envolvidas na síntese de osNiúJ/fos, proteínas de estabilização de 
membrana e as proteínas LEA. Uma vez que a formação extraceiu- 
lar de cristais de gelo gera estresses os mó ticos significativos den¬ 
tro das células, para suportar o estresse por congelamento também 
sâo necessárias as medidas para enfrentar o estresse osrnótico. 

Um fator de transcrição regula a expressão génica 
induzida pelo frio 

Mais de 100 genes são total mente regulados por estresse pelo 
frio. O estresse pelo frio está claramente relacionado a respostas ao 
ABA e ao estresse osrnótico, razão pela qual nem todos os genes 
to ta 3 mente regulados por estresse pelo fno necessariamente preci¬ 
sam relacionar-se ã tolerância ao frio, mas provavelmente muitos 
deles o são. Inúmeros genes induzidos por estresse pelo frio são 
ativados por ativadores transcricíonais denominados fatores de 
ligação de repetição de C (CBFl, CBF2, CBF3, também chamados 
de DRERlb, DJRJEBlc e DREBla, respeÇti va mente) (Shinozaki e Ta - 
maguchi^ãhmozaki, 2000). 

Os fatores de transcrição do tipo CBF/DREBl ligam-se aos 
elementos CRT/DRE (elementos de sequência de repetição de w 
responsivus â desidratação, independente do ABA) em sequênci¬ 
as promotoras de genes, que foram discutidas anteriomvente |;0 
capítulo. Há envolvimento de CBF/DREBl na resposta transcríd- 
onal coordenada de numerosos genes regulados peto estresse li >- 
mótico e pelo frio, todos contendo os elementos CR1 E )RE em seus 
promotores. CBFl/DREBlb ê única, por ser induzida experimeO’ 
tal mente por estresse pelo frio e não por estresses osrnótico ou r " v 
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]miK t/rtqiwnlo os elementos de ligação DRE do tipo DREB2 (dís- 
colh j 0 ^nleriomientè na seção sobre estresses osnióticos) s^io in- 
áiiadosâpdtá? por estresses osmótico e salino, mas não pelo frio, 
•\ ex pressão d e CBF1 /DIÍE B1 b é con trolad a por u m fa to r d e 
transcrição separado, denominado ICE (ICE = /nducer of CBF w- 
pression, ou sqa, indutor de expressão de CBF), Os fatores de trans¬ 
crição de ICE não parecem ser induzidos pelo frio e presume-se 
’ t >,, icE ou uma proteína associada é ativado pós- transe ridonat- 
mente, permitindo a ativação de CBF1 fDREBlb, mas a(s) rota(s) 
exatafs) de sinalização de percepção do frio, sinalização do cálcio e 
,i ativação do ICE estão, no momento, sendo pesquisadas. 

Piarias transgênicas constitutivamente expressando CBF1 têm 
mais transcritos gênicos totalmente regulados pelo frio do que as 
p| anl(1& selvagens. Isto sugere que numerosas proteínas tota l men¬ 
te super-reguladas pelo frio, que podem estar envolvidas na acli¬ 
matado ao"frio, são produzidas, na ausência de frio, nestas plantas 
transgenicas CBF1. Além disso, as plantas transgênicas CBF1 são 
mais tolerantes ao frio do que as plantas-controle. 


ESTRESSE SALINO 

Sob condições naturais, as plantas superiores terrestres en¬ 
contram altas concentrações de sal na costa marítima e em estuári¬ 
os, onde a água do mar e a água doce se encontram ou se sucedem 
com as marés. No interior, a infiltração salina natural de depósitos 
geológicos marinhos pode avançar em áreas adjacentes, tornando- 
as inutilizáveis para a agricultura, No entanto, um problema mui¬ 
to maior na agricultura é a acumulação de sais provenientes da 
água de irrigação, 

A evaporação e a transpiração removem água pura (sob for¬ 
ma de vapor) do solo e esta perda de água concentra solutos no 
solo, Quando a agua de irrigação contém uma alta concentração 
de solutos e quando não há possibilidade de descarregar os sais 
acumulados para um sistema de drenagem, eles podem rapida¬ 
mente alcançar níveis prejudiciais as espécies sensíveis ao saL Esti¬ 
ma-se que cerca de um terço da área irrigada na Terra é afetado 
pelo sal. 

Nesta seção, discute-se como a fisiologia da planta é afetada 
pela salinidade na água e no solo, além de se examinar os proces¬ 
sos que auxiliam as plantas a evitar o estresse salino. 


A acumulação de sal nos solos prejudica o funcionamento 
da planta e a estrutura do solo 

Ao examinar os efeitos de sais no solo, estabelece-se a distin- 
Ção entre altas concentrações de Na ■ identificadas como soditida- 
de, e altas concentrações de sais totais, referidas como salinidade, 
■ ,v rnbos us conceitos estão muitas vezes relacionados, mas, em at- 
gumas áreas, Ca 2 \ Mg2+, SQV e NaCI podem contribuir substan- 
ci alme fite para a salinidade, A alta concentração de Na’ de um 
s 'jl(i sódico pode não apenas prejudicar direta mente as plantas, 
Hkis também degradar a estrutura do solo, decrescendo a poros i- 
adee a permeabilidade ã água. Um solo argiloso sódico, çonheci- 
0 LI)rno fíiirduç de tão duro e impermeável, precisa ás vezes ser 
mamita|b para poder ser escavado. 

No campo, a salinidade da água do solo ou da água de irriga- 
Ç^o e medida quanto à sua condutividade elétrica ou quanto ao 
potencial osmótico. À água pura c um condutor de corrente 
™ nca iriuitú pobre; a condutividade de urna amostra de água 


deve-se aos íons nela dissolvidos. Quanto mais alta a concentração ■ 
salina na água tanto maior é ,i sua condutividade* elétrica e tanto 
mais baixo é o seu potencial osmótico (mais alta a pressão osmótí- 
ca) (Tabela 25.6). 

A qualidade da água de irrigação em regiões semi-áridas e 
áridas ê frequentemente pobre. Nos Estados Unidos, o conteúdo 
de sal nas nascentes do Rio Colorado é de somente 50 mg L 1 , mas 
a cerca de 2 000 km a jusante, no sul da Califórnia, ele alcança apn i- 
xima damente 900 mg L ] , o suficiente para impedir o cresci mento 
de algums cultivos agrícolas sensíveis ao sal, ta! como u milho. A 
água de alguns poços usados para irrigação no Texas pode possuir 
um conteúdo de sal de 2.000 a 3.000 mg ÍA Uma aplicação anual 
de água de irrigação totalizando I m de um desses poços adiciona¬ 
ria aõ solo 20 a 30 toneladas de sais por hectare (8 a 12 toneladas 
por acre). Tais níveis de sais são prejudiciais à maioria das culturas 
agrícolas resistentes, 

A salinidade reduz o crescimento e a fotossintese de 
espécies sensíveis 

As plantas podem ser divididas em dois grupos amplos, com 
base na sua resposta as altas concentrações de sai--. As halófitas 
são nativas de solos salinos e completam seu ciclo de \ ida naque¬ 
les ambientes. As gHcófitas (líteratmente, "'plantas doces") ou não- 
halófitas, não têm resistência ao sai no mesmo grau que as halófitas. 
Geralmente, existe um limiar de concentração de sal acima do qual 
as gtkófitas começam a mostrar sinais de inibição do crescimento., 
descoloração foliar e perda do peso seco 

Entre as espécies cultivadas, o milho, a cebola, as cítricas, a 
nogueira-pecã, a alface e o feijoeiro são alta mente sensíveis ao sal; 
O algodão e a cevada são moderadamente tolerantes; a beterraba e 
a tamareira são altamente tolerantes (Greemvay e Munns, 1980). 
Algumas espécies altamente tolerantes ao sal, tais como Buosda ma- 
rilimii [uma planta de pântano salgado) e /Wripfa nitumiulark (um 
arbusto de solo salgado) exibem estimulação ao crescimento sob 
concentrações de Cl muitas vezes maior do que o nível letal para 
espécies sensíveis (Figura 25.143. 


TABELA 25.6 

Propriedades da água do mar e da água de boa qualidade 
para irrigação 

Propriedade 

Água do 
mar 

Água de 
irrigação 

Concentração de ions (mJW) 

Na 4 

457 

< 2,D 

K 4 

9,7 

< TO 

Ça 2 + 

10 

0,5-25 

Md í+ 

SÉ 

0,25-1,0 

Cl 

536 

< 2,0 

50 A’ 

2S 

0,25*25 

HCO r 

2,3 

< 1,5 

Potencial osmótico (MPa) 

-24 

-0,030 

totais dissolvidos 

(mg L ' 1 ou ppm) 

32 000 

500 
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i i orupo IA (haláfítai) ndm Suceda màritima e Atripfex nummukna 
Ess a 5 espèoeí» mosirarn estirrulaçáo ao crescimento com níveis dç r|- 

abaixo de 400 nlW 

O grupo IB fhalófitas) inclui SpUrtina < townsenàt 0 a betaste 
(firríT vutpsfis). E-ssiç plantai toleram sal, rrias seu crescimento ç 

reiardado 

O grupo Ü (halófitas e não-halófitasj inclui grsmíneas halofiticas 
tolerantes ao saí, desprovidas de glândulas de sal, tais como Fesfura 
rubra subsp (ittorâHs e PutcmeJHa peisoDss , além de rnào-halófítas, tais 
como n algodão (Gossypwm spp ) e a cevada [Hordéum vulgare) 

Todas são inibidas por concentrações altas, Neste grupo., o tomateiro 
(Lycopersican escutem um) ê intermediário e o feijoeiro comum 
(Põaseo/us vu/gar/s) e a soja (Gft#je msx) são sensíveis. 

A espêi ies do grupo 911 (não-halòfitas muito sensíveis ao sal) são 

severamente inibidas ou mortas po« concentrações baixas de sal. ISfèájfe 
grupo, são incluídas muitas arvores frutíferas, tais como as cítricas, o 
abacateiro e frutíferas de caroço, 

FIGURA 25.14 O c resc mien tu de es poc i c ■> d i ftre w tes s ub mel idas à sa 3 i n i d ad e r em re I a çãi ■> aí i de t ;c >n tro les 
não-sal imitados. As curvas dividindo as regiões sã p baseadas em dados de espécies diferentes. As plantas 
cresceram durante um a sei> meses (Creenway e Muttns, 19SÜ) 


0 dano peio sal envolve efeitos osmótkos e efeitos 
iônicos específicos 

Os solutos dissolvidos na zona das raizes geram um potenci¬ 
al osmÓticQ baixo (mais negativo), que diminui o potencial hídrico 
do solo. Assim, o balanço liídrico geral das plantas é afetado, pois, 
para se desenvolver, as folhas necessitam de um potencial hídrico 
ainda mais baixo, a fim de manter um gradiente "para baixo" de 
potencial hídrico entre o solo e as folhas (ver Capítulo 4}. Esse efei¬ 
to de solutos dissolvidos c similar ao de uni déficit hídrico do solo 
(conforme discutido anteriormente neste capítulo) e a maioria das 
plantas responde aos níveis excessivos de salinidade no solo do 
mesmo modo como descrito antes para o déficit hídrico. 

A principal diferença entre os ambientes de baixo potencial 
hídrico causado por salinidade versus dessecação do soloé a quan¬ 
tidade total de água disponível Durante a dessecação do solo, a 
planta pode obter uma quantidade limitada de água do seu perfil, 
causando sempre decréscimo dos potenciais hídricos. Na maioria 
dos ambientes salinos, uma quantidade grande {ilimitada) de água 
está disponível, a um potencial hídrico baixo e constante 

iJe i mporlãncia especial é (.i íato de que a maior parte das plan¬ 
tas pode se ajustar osmotkamentc, quando crescendo em solos sa- 
1 inr>5. TaI ajus te evi ta a perda de turgor (que retardaria o eresci mento 
cdular; ver Hgura 25.1) ao gerar um potencial hídrico mais baixo, 
mas essas plantas muitas vezes continuam a crescer mais lenla¬ 
mente após tal ajuste, por uma razão desconhecida que, curiosa- 
mente, não está relacionada ao tu rgor insuficiente (Bressan e cols., 
1590). 

Além das respostas da* plantas ao potencial hídrico baixo, 
efeitos de toxicidade ibniçà específicos também ocorrem, quando 
concentrações prejudiciais de íons — particularmente N : a% Ciou 
mt — acumulam-se nas células. Sob condições não-salinas^ o 
litosnl de células de plantas superiores contém HJO a 200 mAJ de 
K 1 e 1 a 10 n\M de Néí 1 , um ambiente íònico onde muitas enzimas 


alcançam o seu ótimo. Uma razão anormal mente alta de Na- para 
K- e concentrações altas de sais totais in ativam as enzimas e ini¬ 
bem a síntese protéica. Em pêlos radiai lares do algodão, uma com 
cen tração alta de Mv pode deslocar Ca^da membrana píasmática, 
determinando uma mudança na sua permeabilidade, que pode ser 
detectada pela saída de K~ das células (Cramer e cols, 1983}, 

A fotossíntese é inibida quando concentrações altas de Mv 
e/ou Ch acumulam-se nos cloropJastos. Uma vez que o transporte 
de elétrons na fotossíntese parece relativamente insensív el a sais, o 
metabolismo do carbono ou a fotofosforilação podem ser afeta¬ 
dos. As enzimas extraídas de espécies tolerantes ao sal soo exata- 
mente tão sensíveis ã presença de Na Cl quanto o são as enzimas 
de glicófitas sensíveis ao sal. Portanto, a resistência de halóíitas £l 
sais não é uma conseqüèncía de metabolismo de resistência ao sal- 
Em vez disso., outros mecanismos entram em ação para evitar o 
dano pelo sal, conforme será discutido na próxima seção. 


evitar o 


As plantas usam estratégias diferentes para 
peio sal 

As plantas minimizam o dano pelo sal ao exclui-lo de meris- 
temas, em particular na parte aérea, e de folhas que estão se ex¬ 
pandindo de forma ativa e fofossintetizando. Em plantas stfnst’veí> 
ao sal, a resistência a níveis moderados de salinidade no solo de¬ 
pende em parte da capacidade das raízes de impedir que íons P°' 
tendalmente prejudiciais alcancem as partes aéreas. 

Lembrar do Capítulo 4, que mostra que a esfria de Laspira 
impõe uma restrição aos moi i mentos de íons para o xilenvi Ao 
desviar das estrias de Caspa ry, os íons necessitam se mover de 
apoplasto para a rota sim plástica, atravessando as membranas cv 
lulares. Essa transição oterece às pfanlus resistentes ao sal um lllL '' 
canismo para excluir pardalmente jons prejudiciais. 

Os íons de sódio peneiram nas raizes passou monte (poruiO" 
vimento descendente no gradiente de potencial oletroqumiico; ver 
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í^ipíhilo 6), de modo que as células das raízes devem usar energia 
expelir Mv ativamente de volta para a solução externa. Fm 
contrasto d o expelido pelo potencial elétrico negativ o através 
j 1 nu f tihrana celular e baixa permeabilidade das membranas plas- 
1( nicas da raiz para este íon. O movimento de Na’ para as folhas 
pusieriormente minimizado por absorção de Na' da corrente de 
transpiração (seiva do xi lema), durante seu movimento das raízes 
para os caules c folhas. 

Algumas plantas resistentes ao sal, tais como tamarix sp. e 
Afrinkx sp-, não dimanam lons pelas raízes, mas, em vez disso, 
tem glândulas de sal na superfície das folhas. Os íons são trans¬ 
portados para essas glândulas, onde o sal cristaliza e jã não é pre¬ 
judicial. Em geral as halo fitas possuem uma capacidade maior de 
i cumulação de íons em células da parte aérea do que as glicofítas. 

Embora algumas plantas, como as de mangue, cresçam em 
,i in bíe n les sa linos com ab u nd a n te s u p r I mer i to h id rico, ela s neces- 
sitiim realizar ajustes oámotiços para obter água do ambiente ex¬ 
terno com baixo potencial hídrico. Como jã foi discutido em relação 
ao déficit hídrico, as células vegetais podem ajustar seu potencial 
hfdrico ('i em resposta ao estresse osmótico, pelo abaixamento 
do seu potencial de soluto {%). Dois processos intracelulares con¬ 
tribuem para o decréscimo do Yf: a acumulação de íons no v acüo- 
lo e a síntese de solutos compatíveis no dtosol. 

Conforme jã mencionado neste capitulo, os solutos compalí- 
veis incluem glicina betaína, prólina; sorbitol, manítol pinitol e 
sacarose. Determinadas famílias vegetais tendem a usar um ou dois 
desses compostos em detrimento dos outros, A quantidade de car¬ 
bono empregada para a síntese desses solutos orgânicos pode ser 
um tanto grande (cerca de IO' 1 - - do peso da planta). Em vegetação 
natural esse desvio do carbono para ajustar o potencial hídrico 
nán afeta a sobrevivência, mas cm cultivos agrícolas ele pode re¬ 
duzir o crescimento e, por isso, a bíomassa total e as produtivida¬ 
des das colheitas. 

Muitas ha lei fitas exibem um ótimo de crescimento sob níveis 
m< ní era dos d e sa 1 i n ida d e; este l >ti rn i > está rei acit m a d o á ca pac id a de 
de acumular íons no vacuolo, onde des podem contribuir para o 
potencial osmótico da célula sem danificar as enzimas sensíveis ao 
wl- Em uma menor extensão, este processo também ocorre em gli- 
cófitas mais sensíveis ao sal mas o ajuste pode ser mais lento. 

Além de fazer ajustes no potencial hídrico, as plantas, ao se 
ajustarem ao estresse salino, submetem-se as outras aclimatações 
relacionadas ao estresse osmótico descritas anteriormente para o 
deticit hídrico, As plantas submetidas ao estresse salino podem, 
por exemplo, reduzir a área foliai ou perder foi li as por ubscisao, 
justa mm te durante episódios de estresse osmótico. Além disso, as 
mudanças na expressão genica associadas ao estresse osmódcp es¬ 
tão simi] armente associadas ao estresse pela salinidade No entan¬ 
to, e necessário ter em mente que, além da aclimatação a um 
ambiente com baixo potencial Ir id rico, as plantas sob estresse salb 
n ci precisam fazer irente à toxicidade de concentmções iônicas al¬ 
tas presentes nestes ambientes, 

A exclusão de íons é critica para a aclimatação e a 
adaptação ao estresse salino 

Em termos cie energia metabólica, o uso de íons paru o balam 
Çu do potencial hídrico em um ambiente salino tem claramente 
um custo energético menor para a planta do que o uso de carboi 
dratos ou aminoãcidos, cuja produção tena mn custo de energia 
^gniíicativamenie mais alto. For outro lado, concentmçnes iôni- 


cas altas são toxicas para muitas enzimascitosõlicas, de mudo que 
os íons devem ser acumulados no vacúolo. para minimizar as con¬ 
centrações toxicas no citnsol. 

Visto que o NaCI é o sul mais abundante encontrado por plan¬ 
tas sob estresse salino, os sistemas de transporte que facilitam a 
comparti meu taça o de Nu pu ra p vacuolo são críticos f Binzel e cols., 
1988), Tanto Ca- quanto K* afetam as concentrações intracelula¬ 
res de Na* (Zhong e Lauchlí, 1944). Sob concentrações altas de Na% 
é inibida a absorção de K por meio de um transportador com afi¬ 
nidade alta á K*-Mv, HKTI, e o transportador opera como um 
sistema de absorção de Na - (Figura 25.15). O caldo, por outro ladq 
aumenta a seletividade K\/Mr e, assim procedendo, aumenta a 
tolerância ao sal (Liu e Zhu. 1997). 

O sódio è transportado através da membrana plasmátka 
e do tonoplasto 

Conforme discutido no Capitulo i\ as bombas de H 1 na mem¬ 
brana pi asm ática e tonoplasto fornecem a força motora (potencial 
eletroquímico de H ) para o transporte secundário de Íons (ver 
Figura 25.15), Uma ATPase é principalmente responsável pelo gran¬ 
de ApH e o gradiente de potencial de membrana encontrados pela 
membrana plasmática. Uma Fb-ATPase vacuolar gera um ApH c 
um potencial de membrana através do tonoplasto (Hasegmva e 
cols., 2000). 

Á atividade dessas bombas é necessária para o transporte se- 
cundário de excesso de íons associado a respostas das plantas ao 
estresse salino, o que é indicado pelas descobertas mostrando que 
a atividade dessas bombas de 11 t L aumentada pela salinidade, e 
parte dessa super- regulação pode ser atribuída â expressão genica 
induzida. 

O transporte de Mv energia-dependente (eíluxo) do otosol 
de células vegetais, via da membrana plasmática, e mediado por 
um produto do gene SOS) í-alt overly sensitivo 1 = demasiada- 
mente sensível ao sal), que funciona como um transportador dé 
Na , -H t do tipo untiporte (Figura 25.16) O transportador cie SCSI 
do tipo anliporte o regulado pelos produtos génícosde, pelo me¬ 
nos, dois outros genes, identificados como SOS2 e SOÍd fSlii ecuk, 
2000)' O SOS2 c uma serina treonina quinase, aparentemente ati¬ 
vada por cálcio através da função deSOST, uma fosJutase regulada 
pelo cálcio (para detalhes sobre a sinalização do Ca- 7 ' c a família 
dos gene SOS, ver Tópico 25,4 na Internet i. 

A coniparhmen tação va cuòJar de Na * resu I ta, em parte, du 
. 1 1 1 \ idade di 1 uma família de transpm l.idmv* de Nu'-J l'do tipoan- 
liporte, tal como Ambidojws ÁtNHXI (ver Figura ÍHÍS)í Indivídu¬ 
os transgênicos de Anibhiúp<t> e de tomateiro, por supen-xpressão 
do gene que codilica AtNHXl, exibem acentuada toleram ia ao pui 

(Apse e cok. I49M Quintero e cols, r ..Para detalhes sobre 

estudos moleculares da compartimentaçãodo Na ", s er í Õpico 25.5 
na internet). Tais descobertas moleculares constituem outroexem- 
plo da riqueza de novas informações que emergem do estudo?* so¬ 
bre plantas transgérdcas, seqüenciamnetode genes e caracterização 
de proteínas (para detalhes sobre pesquisas com plantas transge- 
nicas para estudos sobre estresse, ver Tópico 25,6 na Internet). 

DEFICIÊNCIA DÊ OXIGÉNIO 

As raízes em geral obtém oxigénio (t> ) suficiente para a res- 
pnação uerobica (vlt Capítulo íl) diretaniente do espaço gasoso 
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Apoplasto 
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pH -7,5 


AtNHX 
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Vâcüob 
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FIGURA 25.15 Proteínas de transporte de membrana mediando o transporte de sódio, potássio e cálcio durante o estresse 
salino. SCSI, transportador de NaV H do tipo antiporte via membrana plasma tka; AC A, 0- + -ATFase via membrana 
plasmática/loEioplasto; KUP1.- TRH1 r co-transportador de K--H 1 de alta afinidade; AtHKTl transportador de influxo de sódio; 
AKT1, canal de K’ para dentro; NSCC, canal não-seletivo de cátion; CÁX1 ou 2, anliporter Ca : ’ / Kl■; AtNHX 1. 2 ou 5, 
transportador de NWI-K do tipo antiporte via endomembrana. Também estão indicadas nas figura as proteínas implicadas na 
homeostase tónica, mas cuja identidade molecular nàoê conhecida nem confirmada em plantas, incluindo as proteínas do canal 
de cálcio na membrana plasmatica t no tonoplasto, bem como ATPasese pirofosfatases do bombeamento vacuolar de prótons, 

A diferença de potencial de membrana através da membrana plasma ti ca è de 120 a 2013 mV, negativa no interior; através do 
tonoplasto, ê de Da 20 mV, positiva no interior. 


no solo. Os poros preenchidos de gás, cm um solo bem-drenado e 
bem-estruturado, permitem prontamente a difusão de (V gasoso 
para profundidades de vários metros. Consequentemente, a con¬ 
centração de 0 2 profunda no solo e semelhante à do ar úmido. No 
entanto, u solo pode se tomar inundado, quando ele è pobremente 
drenado ou quando a chuva ou irrigação è excessiva. A água, en- 
tãipreenche os poros e bloqueia a difusão de CR na fase gasosa. O 
oxigênio dissolvido difunde-se tâo lentamenle em água estagnada 
que apenas poucos centímetros de solo próximo à superfície per¬ 
manecem oxigenados, 

Quando as temperaturas são baixas e as plantas estão dor¬ 
mentes, o esgotamento de oxigênio é muito lento e as conseqüêfi- 
cias são rela ti va mente inofensivas. Entretanto, quando as 
temperaturas são mais altas (maiores do que2ÜPÇ2), o consumo pelas 
raízes, a la una do solo e os microrganismos podem exaurir o oxi¬ 
gênio da água do solo em menos de 24 horas. 

As plantas sensíveis á inundação são danificadas severa men¬ 
te um 24 horas de annxia (falta de oxigênio). O crescimento e a 
sobrevivência de muitas espécies vegetais são bastante prejudica¬ 
dos M>b tais condições o as produtividades dos cultivos podem ser 


se ver amente reduzidas. A produtividade da ervilha de jardim [tf- 
aum sativuin), por exemplo, pode ser reduzida pela metade em 24 
horas de inundação, o que coloca a espécie no grupo das plantas 
sensíveis a tais condições de excesso de água. Outras plantas, par¬ 
tícula rmente as espécies nâo-adaptadas a crescer sob condições con¬ 
tinua mente úmidas e muitas plantas de lavoura, são afetadas pela 
inundação de uma maneira mais moderada, sendo considerada? 
tolerantes a esta situação. As plantas tolerantes à inundação p* v 
dem suportar temporariamente a anuxia, mas não por períodos 
superiores a poucos dias. 

Por outro lado, a vegetação natural especializada encontraJ. 1 
em terras úmidas, lais como pântanos e charcos, e cultivos, como o 
do arroz, estão bem-adaptados a resistir à deficiência de oxigemo 
no ambiente das raizes. As plantas de terras úmidas crescem e ífõ" 
brevívem durante períodos superiores a meses com seus sistenwí 
de raizes em condições anóxicas. A maioria destas plantas tèmadap 
laçoes especiais, as quais permitem que o oxigênio disponível em 
ambientes próximos chegue aos tecidos mantidos em condições 
anóxicas. Pratica mente todas as plantas necessitam de oxigénio 
quando estão envolvidas em atividade metabólica rápida. As ph J|V 
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FIGURA 25,16 A regulado da femeost^se iónàca pela rota SOS de transduçãQ de sinal estresse salino e níveis de cálcio. A- *çtas 
vermelhas indicam regulação positiva do transporte de proteínas efetuado e as setas azuis, a regulação negativa. As proteínas 
mostradas em amarelo são ativadas pelo estresse salino, 5051, transportador de Na J /H' do tipo antiporte via membrana plasma ticn; 
S052, serina/treonina quinase; S053, proteína de ligação de Ca 2 \ r HKTl, transportador de influxo de sódio; ÂKTl, canal de kv: 
NSCC, canal não-seletivo de cátion; NÍHX1, 2 ou 5, transportador de Na‘/H' do tipo antiporte via endomembrana;em laranja é 
mostrada tima proteína de cana] de cálcio indeterminada. 0 estresse salino ativa um canal de cálcio, levando a um aumento do caldo 
eitusolico, que ativa a cascata 505 por meio de SOS 3. A cascata SOS deve regular negativa mente HKTl, que, por sua vez, regula, 
secunda riam ente AKT1. Ao mesmo tempo, a cascata SOS aumenta a atividade de SOS 1 t j A KIT. Trabalhando através de um faW de 
transcrição ainda indefinido, a cascata SOS aumenta a transcrição de 5051, enquanto decresce a transcrição de gene (s) NHX. Com 
pouco cálcio, o NSCC pode lambem funcionar como um sistema alternativo de influxo de sódio, mas esse transportador é inibido sob 
niveís de cálcio altos, A diferença de potencial de membrana através da membrana plasmática é tipicamente de L 20 a 200 mV, 
negativa no interior, e a do tonoplasto ê de 0 a 20 mV, positiva no interior. 


tàs podem ser classificadas de acordo com o tempo que elas consé 
gueju suportar condições anóxicas no ambiente de suas raízes, sem 
demonstrar dano substancial. 

Nas seções seguintes, discute-se o dano causado por anaero¬ 
biose às raízes e às partes aéreas, como a vegetação de terra úmida 
enfrenta baixas tensões de oxigênio e as diferentes aclimatações ao 
estresse por anoxíâ, que distinguem asespédes tolerantes das sus¬ 
cetíveis à inundação. 

Os organismos anaeróbicos são ativos em solos saturados 
de água 


bilidade, o Fe 2 * pode elevar-se a concentrações tóxicas, quando al¬ 
guns solos permanecem an a em bicos durante muitas semanas 
Outros anaeróbios podem reduzir sulfato (SCV ) a sulfeto de hi¬ 
drogênio (H Z S), que é um veneno respiratório. 

Quando os anaeróbios possuem um suprimento abundante 
de substrato orgânico, os metabólitos baderianos, tais com o ácido 
acético k' ácido butirico, são liberados para a água do solo. Esses 
ácidos, em companhia de compostos de enxofre reduzidos, são res¬ 
ponsáveis polo odor desagradável de solo inundado. Iodas essas 
substâncias produzidas por microrganismos sob condições anac* 
róbicas, em concentrações altas, são tóxicas para plantas. 


Quando o solo está esgotado de Co molecular, a função dos 
micróbios loma-se importante para a vida e o cr^dmenio 
r as plantas. Os microrganismos de solo anaerõbico (anaeróbios) 
1 ' em sua imergia da redução de nitrato (NOf) a nitrito (NO, I ou 
a ^donitioso (N^O) e nitrogênio molecular (N : ), Esses gases (N 3 0 
Vl1 " Perdidos para a atmosfera, por um processo denomina- 
0 oesnitrifícação, Como as condições tornam-se mais redutoras, 
us anaeróbios reduzem Fe ' ,r a Fe : e, por causa da sua maior solu¬ 


As raízes sào danificadas em ambientes anóxicos 

A taxa de respiração eu metabolismo das raízes são atingidos 
mesmo antes de li O ser esgotado do seu ambiente A pressão de 
oxigênio crítica (COP; do inglês, uriliatt ox\fg<u pressun) é aquela 
em que a taxa de respiração é primeiro retardada pela deficiência 
de CK A COr do ápice da raiz de milho crescendo em uma soluçai, > 
nutritiva bem ventilada, a 25"C, é de cerca de 0,20 atmosferas (20 
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líPa ou 20% de Cb por volbiité^ quase a còneentríj^O no ambiente 
aÊffcD, A essa pressão parcial de oxigênio (ver Tópico 9.3 na Inter¬ 
nai. para discussão sobro pressões pardais), a taxa dc difusão de 
O, dissolvido da solução para ò tecido e ;de célula para célula mat 
acompanha a laxa de utilização de (X No entanto, um ápice de 
raiz é muito ativo mel abo li ca mente, com taxas de respiração e re¬ 
posição de ATP comparáveis ás de tecidos de mamíferos. 

Em zonas mais velhas da raiz, onde as células estão maduras 
e lo tal mente vacuoladas e a taxa de respiração é mais baixa, a G )P 
muitas vezes situa-se na faixa de 0,1 a 0,05 atmosfera, Quando as 
concentrações de 0 : estão abaixo da COP, o centro da raiz torna-sé 
anáxieo (completamenle carente de oxigénio) ou hipoxka (parcial- 
mente deficiente de oxigénio). 

A COP v mais baixa quando a velocidade da respiração é re¬ 
duzida sob temperaturas mais baixas; ela também depende do vo¬ 
lume do órgão e de quão firmemente as células estão dispostas, Os 
frutos grandes e volumosos são capazes de permanecer totalmen¬ 
te aembreos, por causa dos espaços intercelulares grandes que fa¬ 
cilitam a difusão gasosa. Para células únicas, uma pressão parcial 
de 0 2 dé cerca de 0,01 atmosfera (1% do O. na fase gasosa) pode 
ser adequada, pois a difusão por distâncias curtas garante um su¬ 
primento apropriado de 0 : ás mitocóndrias. Uma pressão parcial 
de O muito baixa junto ã mitoccmdria é suficiente para manter a 
íosfori 1 ação ox í d a ti v a. 

O valor K m (constante de Michaelis-Menfen; ver Capítulo 2 
na Internet) para citocromo oxidase é 0,1 a 1 ,0 pAl de Ü 2 dissolvi¬ 
do, uma tração mínuscula da concentração do 0 : dissolvido em 
equilíbrio com o ar (277 uAl a 2CTC). A grande diferença entre os 


va ] 0 ,es de CO P de liiri órgão ou tecido e as exigências de O, de 
mitocóndrias são explicadas pela difusão lenta de 0 2 ábotvido 
no meio aquoso. 

Na ausência de 0> cessam o transporte de elétrons e a f OT fo- 
riUção oxidativa nas mitocóndrias, ü ciclo do ácido tliçárboxílíco 
não pode operar e o ATP pode ser produzido apenas por fermen¬ 
tação. Assim, quando o suprimento de 0 : é insuficiente para a res- 
pi ração aeróbica, as raízes prime ira mente começam a fermentar 
piruvato (formado na glicólíse; ver Capítulo 11) a lactato, pela ação 
da lactato desidrogenase (LDH) (Figura 25.17). Nos ápices das ra- 
Í 3 ECS de milho, a fermentação do lactato é transitória, porque o pH 
intracelular reduzido rapidamente leva a uma mudança da fer¬ 
mentação do lactato para a fermentação doetanoL Esta modifica¬ 
ção ocorre por causa dos diferentes ótimos de pH das enzimas 
cite isó tica s envo 1 vid as. 

A um pH ácido, a LDH é inibida e a piruvato dfescarboxi]ase é 
ativada. O rendimento líquido de ATP no fermentação é de apenas 
dois moles por mol de hexose respirada (comparado com 36 moles 
de ATP por mol de hexose respirada na respiração aeróbica). As¬ 
sim, o dano ao metabolismo das raízes, poí deficiência de 0 2 , eri¬ 
gi na-se em parte da falta de ATP para governar processos 
m eta boi icos es se n c ia is (D revv, 1 997). 

A espectroscopia por ressonância magnética nuclear (RMN} 
foí usada para medir o pH intracelular de ápices vivos de raizes de 
milho, sob condições não destrutivas (Roberts e cols., 1992). Em 
células saudáveis, os conteúdos vacuolares são mais ácidos (pH 
5,8) do que o citoplasma fpH 7,4). Mas, sob condições de extrema 
deficiência de Cb, os prótons saem gradualmente do vaçúolo para 


HO 
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FIGURA 25.17 Durante 

episódios de anoxía, o piruvaru 
prtidi^ido pela glieõlise è 
inicial mente fermentado a factato. 
A produção de prótons pela 
giícülise u outras rotas mefobóficáà 
assim como o decréscimo da 
transjocaçáo de prótons através da 
membrana plasmática e do 
tpnpplasto levam a um 
abaixamento do pH dtusólico. <A irn 
pHs mais baixos, a atividade ao 
lactato desidrogenase e inibida e a 
piru va to desta rboxilaso é ativ ada. 
conduzindo a um aumento na 
fermentação de etanol e uni 
decréscimo na fermentação de 
lactato em pHs mais baixos, A rota 
de fermentaçao de elartol consome 
mais prolons do que a rota de 
fermentação Je lactato bio 
aumenta o pH citosólico £ atvunsa 
it capacidade da planta de 
sobnvY iver em episódio de at^axia 
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0 fjtopla&niii, somando-se à acidez gerada na ruptura inicial d a 
fermentação do árido láctico. Tais mudanças de pH (Af/fee ritosé- 
(jstão asscKiadas ao começo da morte celular. 

Aparentemente, ti transporte ativo de FT para o vaçúolo atra- 
vL ^ Je VJ Pases no tòrioplasto torna-se lento pela falta de ATT; sem 
,atividade de ATPase, o gradiente normal de pH entre dtosol e va- 
CLto j 0 náo pode ser mantido. A addose citosálica rompe irreversivel- 
menteo metabolismo no citoplasma de célu fasde plantas superiores, 
15S Ím como cm células anõxicas de animais. O ritmo e o grau a que 
a áridose eitosólica está limitada são os fatores primários que dístin- 
^jern as espécies sensíveis das tolerantes á inundação. 

As raizes danificadas por deficiência de 0 £ prejudicam as 
partes aéreas 

Âs raízes anóxicas ou hipóxicas fatia energia suficiente para 
sustentar processos fisiológicos dos quais dependem as partes aê- 
rea& Experimentos têm mostrado que a deficiência das raízes de 
trigo ou cevada em absorver íons de nutrientes e transportá-los 
para o xilema fedeste para a parte aérea) rapidamente leva ã es¬ 
cassez de íons nos tecidos em desenvolvimento e expansão. Ás 
folhas velhas senescem prematura mente por causa da realocação 
de elementos móveis no floema (M,RK) para as folhas jovens- A 
permeabilidade mais baixa das raízes a água frequentemente leva 
ã um decréscimo do potencial hídrico da folha e á murcha, embora 
este decréscimo seja temporário se os estômatos fecharem, evitan¬ 
do mais perda de água por transpiração, 

A hipoxia também acelera a produção do precursor de eti leno 
ACC (1-aminacíclopropano-l-ácido carboxíiico) nas raízes (ver 
Capítulo 22). No tomateiro, o ACC se move via seiva do xilema 
para a parte aérea, onde, em contato com o oxigénio, através da 
ACC oxida se ele é convertido em etileno. As superfícies superio- 
r0s (adaxiajs) dos pedolos do tomateiro e girassol possuem células 
responsívas ao etileno, que se expandem com mais rapidez quan¬ 
do as concentrações desse hormônio são atlas. Esta expansão re¬ 
sulta em epinastia, o Crescimento para baixo das folhas, que, nesta 
condição, parecem cair Diferente mente da murcha, a epinastia não 
envolve perda de lurgor. 

Em algumas espécies ip. ex,, ervilha e tom ale iro), a inunda- 
ção induz fechamento estomático, aparentemente sem mudanças 
■detecláveis no potencial hídrico da folha, A escassez de oxigénio 
L ' m rt1 ' z es.- da mesma forma que o déficit hídrico ou concentrações 
altas de sais, pode estimular a produção do ácido abscísico (ABA) 
vo seu movimento para as folhas. Todavia, o fechamento estorná- 
tico sob estas condições pode ser atribuído principal mente a pro¬ 
dução adicional de ABA pelas folhas mais velhas, localizadas mais 
abaixo. Estas tolhas murcham e exportam seu ABA para as folhas 
túrgidas mais jovens, levando ao fechamento estomático (Zhane e 
/hang, 1994J. 

Os órgãos submersos podem obter 0 2 por meio de 
estruturas especializadas 

_ Au contrário das espécies sensíveis e das tolerantes a iminda- 
W, a vegetação de terra úmida está bem-adaptadâ a crescer por 
ongüs períodos em solo saturado de água- Mesmo quando as par- 
aereas estão eni parte submersas, suas espécies crescem vigo- 
rosa mente e não exibem sinais de estresse. 

Bm algumas espécies de terra tímida, tal como o nenúfar {Ni/ni- 
p^aiií), a submersão captura etileno endógeno e o hormó- 


estimula o alongamento celular do petíolo, estendendo prem- 
tamente até a superfície da água, de modo que a folha é capaz de 
alcançar o ar. Os entrenós de arroz dç água profunda (flutuante) 
responde.de maneira similar ao etileno capturado, fazendo com 
que a. tolhas estendam-se acima da superfície da agua, a despeito 
do aumento da profundidade da coluna d'ágpn, No caso de W 

mú f tou uma monocotiledonea aquática, o alorieamen- 

to do caule e insensível ao etileno; em vez disso, o alongamento é 
promovido mesmo sob condições anerobieas, por acidificarão da 
agua arcunjacente causada pela acumulação de CU respiratório 

Na maiona das plantas de terras úmidas e em muitas plantas 
que se aclimatam bem ás condições úmidas, o caule e as raízes 
desenvolvem canais preenchidos de ar interconatados longitudi- 
na 1 mente, que oferecem uma rota de baixa resistência para o mo 
v i mento de oxigênio è pútros gases. Esses gases (ar) entram pelos 
estômatos ou através de lenticelas em caules e raízes lenhosos, des 
locando-se por difitgio molecular ou por convecção movida por 
pequenos gradientes de pressão. 

Em muitas plantas de terras úmidas, exemplificadas pelo ar¬ 
roz, as células estão separadas por espaços proeminente^ preen¬ 
chidos de ar, que formam um tecido denominado aerênquima, 
desenvolvido nas raízes independ ente mente de estímulos ambi¬ 
entais. No entanto, em poucas plantas não-ocorrentes nesses am¬ 
bientes úmidos, incluindo monocótiledòneas e dicotüedôneas, a 
deficiência de oxigênio induz a formação de aerénquima na base 
do caule c em raízes novas (Figura 25.18). 

No ápice da raiz do milho, a hipoxia estimula a atividade de 
ACC sintase e ACC i w ida se, fazendo com que \CC e etileno sejam 
produzidos mais rapidamente. O etileno leva à morte e desinte¬ 
gração de células no córtex da raiz. Os locais anteriormente ocupa¬ 
dos por estas células propiciam os vazios preenchidos de ar que 
facilitam o movimento de CÇ 

A morte celular sinalizada pelo etileno e altamente seletiva; 
as células da raiz não destinadas a morrer não são afetadas. Ima 
elevação da concentração de Ca- : ' dtosólico é considerada parte 
da rota de transdução de sinal do etileno, levando a morte celular. 
As substancias químicas que ele vam a concentração de Ca 2+ ci to¬ 
so íico promovem morte celular sob condições ná o-indutoras; in¬ 
versamente, as substancias que diminuem a concentração de Ca-' - 
dtosólico bloqueiam a morte celular em raízes hipóxieas que nor- 
maImente formariam aerênquima, A morte celular etüeno-depen- 
dente em resposta à hipoxia é um exemplo de miwteccíiihirpwpmiihiit, 
que foi discutida no Capítulo 16 (Dren e cok> 201)0). 

Algumas plantas (ou parte delas) podem tolerar exposição a 
condições estritamente anaerobicas por um período prolongado 
(semanas ou meses), antes de desenvolver aerênquima, as qu|]s 
incluem o embrião e o coleóptiJo do arroz e do capim-arroz {f.ihi- 
nochiva tniz-gdUi var. onfZkvit), além de rizomas (caules subterrâ¬ 
neos horizontais) do junco-gigante '{$#io$!p$tèçhis Itfcustris), 
juncode-pàntano-salgado (Friq.ws iiuinlinw^ \ e taboa-dedolha-ts- 
t rei ta Os rizomas podem sobreviver por va rios 

meses e expandir suas tolhas em uma atmosfera artaeróbica. 

Na natureza, os rizomas hibernam na lama anavrobica das 
margens dos lagos, Na primavera, com as folhas já expandidas 
acima da lama ou da superfície da água, pelo aerênquima, o Ü 
difunde-se para baixo cm direção ao rizoma, i. > metabolismo passa 
então de um processo anaeiõbico [fermcniaíivoi para um aerõbicu 
e as raizes começam ,i crescer usando o oxigénio disponível. Da 
mesma maneira., durante a germinação do arroz irrigado c Jo • a- 
pim-arroz, o çuleóptilo emerge e torna-se a rota de d ilusão di ■■ 1 
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FIGURA 25.1 B I teclromicrogrofias- (i ?í'K;. de varredura, do seções transversais de raízes de milho, mostrando 
alterações estruturais com o suprimento de oxigénio. (AJ Raiz-controle, suprida de ar, com células cortioais intactas. 

(B) Raiz deficiente de oxigênio, crescendo em uma solução nutritiva sem aeração, Obsede os espaços proeminentes 
<gs; do inglês, g/is-flíní spcrs) no córtex fcx), formados pela degeneração de células. O esteio (todas as células internas 
a endoderme, Hn) e a epiderme (Ep) permanecem intactos, X, xilema (cedidas por J, L, ESasq e M. C Dfew). 


(um "respiradouro") para o resto da planta (mesmo sendo o arroz 
uma espécies de terras úmidas, suas raízes são tão intolerantes a 
anoxia como as do milho). 

Com a extensão d a raiz em direção ao solo deficiente de oxi¬ 
génio. a contínua formação sub apical de aerênquima permite o 
movimento do oxigênio no interior da raiz para suprir o zona 
apical. Em raízes de arroz e de outras plantas típicas de ambien¬ 
tes úmidos, as barreiras estruturais compostas de células suberi- 
zadas e KgniíLcadas impedem a difusão do 0 2 para fora, em 
direção ao solo. 0 02 assim retido supre o meristema apical e 
permite o crescimento avançar 50 cm ou mais em direção ao solo 
anaeróbico. 

Ao contrario, as raízes de espécies de ambientes não-úmidos, 
como o milho, permitem a saída do 0 2j não o conservando na mes¬ 
ma quantidade. Assim, nos ápices das raízes destas plantas, o O • 
interno toma-se insuficiente para a respiração aeróbica e esta falta 
d e t) 1 i mi ta se vera m en te a profund ida d e q ue esses ò rgã os pod em 
alcançar no solo anaeróbico 

A maioria dos tecidos vegetais não pode tolerar 
condições anaeròbkas 

A maioria dos tecidos de plantas superiores não pode ter so¬ 
brevivência prolongada sob condições aneróbicas. Os ápices de ra¬ 
ízes do milho, por exemplo, permanecem viáveis por apenas 20 a 
24 hm as, se forem repentínamente privadas de 0 2 . Sob anoxia, uma 
certa quantidade de ATP é gerada lentamente por fermentação. 


mas o stoÍMS energético das células declina de modo gradual du¬ 
rante a acidose citosólica, A combinação exata de características 
bioquímicas que permite a algumas células tolerar a anoxia por 
períodos longos não está totalmente compreendida. Os ápices M 
raízes do milho e de outros cereais exibem um modesto grau de 
aclimatação, se elas passarem primeira mente por hipoxia, poden¬ 
do sobres iver acima de quatro dias de anoxia. 

A aclimatação a uma condição aneróbiea está associada á ex¬ 
pressão dos genes que codificam muitas das proteínas de estre55£ 
anaeróbico (ver a próxima seção). Após a aclimatação, é melhora¬ 
da a capacidade de realizar fermentação etanó li ca sob anoxia (pm* 
duzindu, assim, A lí' para manter algum metabolismo ent 
funciona mento), melhora que está acompanhada da capacidade 
de transportar lactato do dtosoJ para o meio externo, minimizare 
do, desse modo, a acidose dtosófca (Drew, 1997), 

A capacidade de órgãos de plantas de ambientes úmidos d e 
tolerar anoxia crônica pode depender de estratégias semelhar^ ' 
àquelas há pouco descritas, mas elas são claramente empregadas 
para efeito major os aspectos críticos parecem ser o controle do 
pH citosólico, a geração continuada de ATP por meio da gUçõli^êí 
fermentação, e o armazenamento suficiente de reserva para a ms- 
pi ração aítaeróbica durante períodos prolongados. Vem sido sup-" 
ridi .1 que a síntese de alanina, sudnatu e ácido y-aminobutirico. ^ 
anoxia, consome prótons e minimiza a acidose dtosõlica. ^ 
dência deste efeito tem sido observada em partes aêiSflS de 1 
capim-arroz tolerantes à anoxia, mas não em partes aéreas de trigv 1 
e cevada sensíveis à anoxia. 
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Os órgãos de espécies que alternam entre metabolismo ana- 
eróhico e aeróbíco necessitam ocupar-se com as consequências da 
entrada de O: que segue a anoxia. Espécies altamente reativas ao 
oxigênio são geradas durante o metabolismo aeróbiçpjelas são nor- 
maimente destoxificadas por mecanismos de defesa celular que 
om nlvem superó.xido dismutase (SQD). íistci enzima converte ra- 
d içais superóxido em peróxido de hidrogénio, que é então conver- 
i-cdo em água peia peroxidase. 

Em rizomas de íris pscuâocoms (lírio amarelo dos pântanos) 
tolerantes h anoxia, a atividade da SOD aumenta 13 vezes durante 
dias de anoxia. Esse aumento não é observado em espécies de 
Irit não-tolerantes ã anoxia, Em espécies tolerantes, a SOD pode 
esiõT disponível para aguentar o influxo de 0 2 , que ocorre quando 
^ folhas emergem da água ou da lama, podendo, assim, ajudar na 
resistência ao estresse pos-anóxico. 


A adimataçao ao déficit de O; envolve síntese de 
proteínas de estresse anaeróbico 

Quando as raízes de milho são submetidas â anoxia, a siri tese 
<fe proteínas cessa, exceto para a produção continuada de cerca de 
20 polipeptideos (Sachs e Ho, 1986), Tais proteínas de estresse ana¬ 
eróbico, na sua maioria, têm sido identificadas como enzimas das 
rotas da glicólise e da fermentação. 

0 mecanismo da sensação de níveis de oxigênio reduzido sob 
condições hipóxicasou anóxicas não está completa mente da ro. Não 
obstante, um dos primeiros eventos que segue o abaixamente dos 
níveis de 0 : é uma elevação do Ca : ’ intracelular. Esta evidência 
sugere que o sinal do cálcio está envolvido na transdução do sinal 
de anoxia, Em minutos após o começo da anoxia, uma elevação da 
concentração do Gv _ dtosõlico atua como um sinal, levando ao 
aumento em níveis de mJíNA de álcool desidrogenase (ADH) e 
sacarose sintase em células do milho em cultura. 

As substâncias químicas que bloqueiam um aumento de con¬ 
centração de Ca-* intracelular também impedem a expressão dos 
genes de ADH e sacarose sintase de ser induzida por anoxia, e 
aumentam bastante a sensibilidade de plânhilas de milho á am> 
da (Sachs e cols,, 1996). Ainda é necessário esclarecer esses me¬ 
canismos e explicar como a concentração do Ca- + intracelular 
sinaliza a sobrevivência inicial de células sob anoxia e a indução 

da morte celular e formação do aerênquima durante hipoxia pro¬ 
longada. 

A acumulação de mRNAs dos genes do estresse anaeróbico é 
consequência de mudanças na taxa de transcrição destes genes. A 
análise de elementos de sequência comuns nos promotores dos 
genes ADH de milho e Arubidops/s e dos outros genes do estresse 
anaeróbico tem levado a identificação de um elemento de estresse 
anaeróbico e um elemento G-kcc. Tais elementos ligam fatores de 
transcrição de ação eis, levando à ativação transcridonal destes ge¬ 
nes, Nfo entanto, ainda não estão determinados os detalhes exatos 
e a deficiência de oxigénio é sentida e como é feita a trans- 
ução do sinal pelas elevações no Ca-” citosólico, conduzindo a 
alterações na transcrição de genes específicos^ 

Deve-se observar também, que existe forte evidência que está 
também ocorrendo algum tipo de controle da tradução de genes 
? Cresse anaeróbico. A eficiência com que mRNAs para genes 
nao-anaeróbicos regulados por estresse são traduzidos, seguindo 
o estresse hípóxico, é drasticamente nienor do que a de genes re- 
^ilados por extresse, tal como ADH. 


RESUMO 


O estresse é em geral definido como um fator externo q Ue 
exerce uma influência deletéria sobre a planta. Em condições na¬ 
turais e agriculturais, as plantas estão expostas a ambientes des¬ 
favoráveis, o que resulta em algum grau de estresse, O déficit 
htdrico, o estresse provocado pelo calor e choque térmico, o 
resfriamento e o congelamento, a salinidade e a deficiência de 
oxigênio são os principais estressores que restringem o cresci¬ 
mento das plantas, de ta! modo que as produtividades de bio 
massa ou agronômicas no final da estação expressam apenas uma 
fração do sou potencial genético. 

A capacidade das plantas de suportarem ambientes desfavo¬ 
ráveis e conhecida como resistência ao estresse As adaptações das 
plantas que conferem resistência ao estresse, ta! como tí metabolis¬ 
mo CAM, são geneticamente determinadas. A aclimatação melho¬ 
ra a resistência como um resultado de exposição anterior da planta 
ao estresse. 

Os mecanismos de resistência à seca variam com o clima eas 
condições do solo. Os padrões de crescimento indeterminado, como 
os observados no sorgo e na soja, permitem que essas espécies se- 
jam beneficiadas com chuvas de ocorrência tardia; nas plantas com 
um padrão de crescimento determinado, como o milho, por exem¬ 
plo, falta a forma de resistência ao estresse hídrico. A inibição da 
expansão foliar é uma das primeiras respostas ao estresse hídrico, 
que ocorre quando decréscimos de turgpr, resultantes do déficit 
hídrico, reduzem ou eliminam a força propulsora da expansão ce¬ 
lular e foliar. Qs mecanismos adicionais du resistência em resposta 
ao estresse hídrico incluem a abstisão foliar, expansão das- raizes 
para zonas mais profundas e úmidas do solo e fechamento es te¬ 
mático. 


O estresse provocado por déficit hídrico leva ã expressão de 
conjuntos de genes envolv idos na aclimatação e adaptação ao es¬ 
tresse, Esses genes agem como intermediários das respostas celu¬ 
lares e de toda a planta descritas aqui. A sensação e ativação de 
cascatas de transdução de sinal mediando tais mudanças de e\- 
presão genica envolvem rotas dependente e independente do AB V 

O estresse pelo calor e o choque térmico são causados por 
tempe ra t u ra s a I tas. A i gu mas p 1 anta s C A .Vi pod em to I era r te m pe¬ 
ra t uras de 60 a õreC, mas a maioria das folhas é danificada acima 
de 4n'V. A temperatura de tolhas que transpiram ativamente em 
geral é mais baixa do que a temperatum do ar, mas o déficit hídri¬ 
co restringe a transpiração e causa superaquecimento e estresse 
pelo calor. Q estresse pelo calor inibe a fotossíntese c prejudica a 
função de membrana e a estabilidade proteica. 

As adaptações que conferem resistência ao calor incluem res¬ 
postas que reduzem a absorção de luz pelas folhas, Dl como o en¬ 
rolamento foliar, e uma diminuição do tamanho foliar que minimiza 
a resistência da camada limite tf aumenta a perda decaloi eomluli- 


. As proteínas de choque térmico sintetizadas sob temperaturas 
as atuam como chaperonas moleculares, que promovem a v*ta- 
tzação e o d obra mento correto de proteínas; as respostas bioqui- 
cas que levam ã homeostase do pH e do metabolismo estão 








das de temperatura, 

O estresse por resfriamento e por congelamento decorre de 
temperaturas baixas, O dano por resfriamento acontece sob tem¬ 
peraturas demasiada mente baixas para o cieseimenUi normal, mas 
que estão abaixo da congelamento; ele e típico de espeeies de urj 
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gens tropical é subtropical expostas a climas temperados. Os da¬ 
nos por resfriamento inelt fSjri crescimento lento, lesões foliares e 
murcha. A causa pfimSíía cia maioria dus danos por resfriamento 
0 a perda de propriedades de membranas déCorrenEè de nuidan- 
..çsfâ- na sua fluidez. Os lipídeos de membranas de plantas resís teri¬ 
as ao resfriamento frequentemente têm unia proporção maior de 
ácidos graxos não-safurados do que os de plantas sensíveis ao res- 
friamento 

As lesões por congelamento estão associadas primanamenh 
ao dano causado por cristais de gelo formados dentro de células e 
órgãos. As espécies resistentes ao congelamento detêm mecanis¬ 
mos que restringem o crescimento de cristais de gelo para os espa¬ 
ços exlrace!ulares. Os mecanismos que con lerem a resistência ao 
congelamento, queé típica de plantas lenhosas, incluem a desidra¬ 
tação e o superes fria mento. 

O estresse pelo frio reduz a atividade hídrica e leva ao e&- 
tresse e smo tico dentro das células. Esse efeito do estresse os mó- 
tico provoca a ativação de rotas de sinalização relacionadas a ele 
e a acumulação de proteínas envolvidas na aclimatação ao frio, 
Outros genes específicos do frio, não-rela dona d os ao estresse os- 
mótieo, s5o também ativados. As plantas transgênicas com supe- 
rexpressão de componentes de sinalização ativados pelo estresse 
pelo frio demonstram aumento de tolerância ao frio. 

O estresse pela salinidade resulta de acumulação de sal no 
solo. Algumas espécies halóíitas são altamente tolerantes ao sal, 
mas a salinidade reduz o crescimento e a to tossí ri tese em espécies 
sensíveis. O dano pelo sa! decorre de um decréscimo cio potencial 
hídrico do solo, que toma a água do solo menos disponível, assim 
como da toxicidade de ions específicos acumulados em concentra¬ 
ções prejudiciais. As plantas evitam o dano provocado pelo sal por 
meio da exclusão do excesso de ions das folhas ou por com parti- 
mentação de ions em vacúoíos. Alguns dos determinantes mole¬ 
culares da exclusão de Na- e da comparti men ta ção vacuolar tem 
sido determinados e tem sido estabelecida uma rota de sinaliza¬ 
ção, a rota SOS, que regula a expressão desses genes envolvidos na 
homeostase iònica. 

A deficiência de oxigênio é típica de solos mudados. Ela re¬ 
duz o crescimento e a sobrevivência de muitas espécies. Por outro 
lado, plantas de pântanos e de cultivos comu o arroz estão bem- 
adaptadas a resistir deficiência de oxigênio no ambiente de suas 
raízes. A maioria dos tecidos de plantas superiores não pode so¬ 
breviver anaerobicamente, mas alguns órgãos, lais como o embrião 
c o coleóptilo do arroz, podem sobreviver por semanas sob condi¬ 
ções anôxicas. As rotas metabólicas de resistência do dam * anóxico 
L - sua regulação têm sido descobertas, 

Material da Internet 


Tópicos da Internet 

25.1 Condutãnda, estomática e produtividades de cultivos 
irrigados 

A tündutãncB eítomáttca prediz produtividades de cul¬ 
tivos irrigados crescendo em ambientes quentes. 

25.2 Lipídeos de membrana e temperaturas baixas 

As enzimas lipíditas de plantas mutantes e transgènicas 
imitam os efeitos da aclimatação á temperatura baixa. 


25.3 Formação de gelo em células de plantas superiores 
O calor é liberado quando o gelo se forma em espaços 
intercelu lares, 

25 4 Sinalização de Ca 3+ e ativação da rota de sinalização 
do SOS (demasiadamente sensível ao sal) 

Trés toei ligados geneticamente controlam a homeosta¬ 
se iònica e a tolerância ao sal. 

25.5 Transporte de Na + através da membrana plasmática e 
compartimentação vacuolar 

SOS1 é um transportador de Na*-H + do tipo antiporte que 
controla o fluxo de Na- pela da membrana plasmática. 

25.6 Transferência génica e tolerância ao estresse 

As plantas transgèmees são instrumentos disponíveis 
para estudos sobre tolerância ao estresse. 


Ensaio da Internet 

25.1 0 efeito da poluição do ar sobre as plantas 

Os gases poluentes inibem a condutâncía estomática, a 
fotossintese e o crescimento. 
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